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I N T R O D U C T  I O N .
1.
I n t r o d u c t i o n .
The mode o f  a c t i o n  o f  v a r i o u s  s e n s o r y  r e c e p t o r s  h a s  
t e e n  s t u d i e d  b y  many w o r k e r s .  G e n e r a l l y  a  g r a p h i c  r e p r e s e n t a ­
t i o n  h a s  b e e n  g iv e n  o f  t h e  c h a n g e s  i n  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y ,  
from  t h e  r e c e p t o r ,  due t o  a  p a r t i c u l a r  s t i m u l a t i o n .
The e f f e c t  o f  s t r e t c h  on t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f  
the  p r o p r i o c e p t o r s  o f  t h e  k n e e  j o i n t  o f  t h e  c a t  h a s  b e e n  
r e c o r d e d  (Boyd & R o b e r t s ,  1 9 5 2 ) .  F rom  s t u d y  a n d  a n a l y s i s  
of t h e  c h a n g e s  i n  t h e  r e s p o n s e  f r e q u e n c y ,  due t o  t h e  m ovem en t, 
Z o b e r t s ,  Boyd & C a i r n i e  (1 9 5 6 )  w ere  a b l e  t o  d e r i v e  a  mat h e -  
n a t i c a l  r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  t h e  s t i m u l a t i n g  m ovem ent a n d  
the  r e s u l t a n t  r e s p o n s e .  By m eans o f  t h i s  r e l a t i o n  -  known 
IS th e  ’ t r a n s f e r  f u n c t i o n ’ -  i t  w as p o s s i b l e  "bo p r e d i c t  t h e  
e x p e c te d  c h a n g e s  i n  t h e  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  d u e  t o  a  s p e c i f i c  
i t i m u l u s .
One s u c h  s t i m u l u s  was a  c h a n g e  i n  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  
j o i n t  w i t h  a  c o n s t a n t  s p e e d  o f  m ovem en t. I t  w as fo u n d  t h a t  
;h e  a l t e r a t i o n  i n  t h e  r e s p o n s e ,  d u r i n g  t h e  m o vem en t, was 
g r e a t e r  t h a n  c o u l d  b e  a c c o u n t e d  f o r  s o l e l y  b y  t h e  c h a n g e  o f  
p o s i t i o n ,  a n d  t h a t  i t  w as r e l a t e d  t o  t h e  s p e e d  o f  t h e  mo v o ­
u e n t .  On c e s s a t i o n  o f  m ovem ent t h e  r e s p o n s e  g r a d u a l l y  f e l l ,  
i n d ,  a f t e r  a b o u t  15 s e c . ,  h a d  becom e s t e a d y  a t  a  v a l u e  
a p p r o p r i a t e  t o  t h e  new p o s i t i o n .  T h u s ,  a t  an y  t i m e ,  t h e  
Im p u lse  f r e q u e n c y  i n  t h e  a f f e r e n t  n e r v e  f ro m  t h e  r e c e p t o r  was
2 .
r e l a t e d  b o t h  t o  t h e  a c t u a l  s t a t e  o f  d e f o r m a t i o n  o f  t h e  r e ­
c e p t o r  and  t o  t h e  e v e n t s  w h ic h  p r e c e d e d  t h i s  s t a t e .
The im p u l s e  f r e q u e n c y ,  d u r i n g  a n d  a f t e r  m ovem en t, i s  
p o s t u l a t e d  t o  b e  d u e  b o t h  t o  th e  a c t u a l  p o s i t i o n  o f  t h e  j o i n t  
and  a l s o  t o  some memory o f  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  m ovem ent by  
w h ic h  i t  r e a c h e d  t h a t  p o s i t i o n .  Thus t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  
i s  com posed  o f  tw o  p a r t s :
a )  T h a t  p a r t  d u e  t o  t h e  p o s i t i o n ,  S ,  o f  th e  j o i n t ,  a n d  so
d e n o t e d  a s  a  f u n c t i o n  o f  p o s i t i o n ,  s a y
^ ( S )  i s  t h e  d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t  o f  th e  r e s p o n s e .
b) The p a r t  due to  some memory o f  t h e  v e l o c i t y ,  v ,  w h ic h  i s  
d e n o t e d  a s  a  f u n c t i o n  o f  v e l o c i t y ,  s a y  ^
^  ( v )  i s  r e l a t e d  t o  t h e  r a t e  o f  c h a n g e  o f  p o s i t i o n  an d
a l s o  t o  t h e  memory o f  p r e v i o u s  v e l o c i t i e s .
Thus t h e  t o t a l  f r e q u e n c y ,  w h ic h  we w o u ld  e x p e c t  t o  
o b s e r v e  i n  th e  a f f e r e n t  n e r v e  
F  =
I n  t h e  a n a l y s i s  o f  t h e  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  
r e s p o n s e s ,  i t  w as fo u n d  n e c e s s a r y  t o  p o s t u l a t e  t h r e e  v e l o c i t y  
c o m p o n en ts  i n  o r d e r  t o  o b t a i n  a  g o o d  f i t  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  
c u r v e s .  One o f  t h e s e  v e l o c i t y  c o m p o n e n ts  was n e g a t i v e .
Thus -
T o t a l  v e l o c i t y  co m p o n en t ^  ^ ^  ^ ^
and  _
t o t a l  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  F - ^ ^  ^
3 .
F o r  th e  p u r p o s e s  o f  t h e  a n a l y s i s  t h e  f r e q u e n c y  com­
p o n e n t  ÿ " ,  due  t o  p o s i t i o n ,  w as a s su m ed  t o  be i n d e p e n d e n t  o f  
t i m e ,  i . e .  i f  t h e  f r e q u e n c y  d u e  to  a  c e r t a i n  p o s i t i o n  i s  
1 0  i m p u l s e s / s e c o n d  when th e  p o s i t i o n  i s  f i r s t  r e a c h e d ,  t h i s  
com ponen t r e m a in s  a t  10 i m p u l s e s / s e c , s a y  15  m i n u t e s  l a t e r .
The fo rm  c h o s e n  f o r  t h e  f u n c t i o n  ^  (xr)  ^ a s  a n  
e x p o n e n t i a l  f u n c t i o n .  T h is  was b a s e d  on K a t z ’ s (1 9 5 0 b )  
e x p r e s s i o n  f o r  t h e  d e p o l a r i s a t i o n  p r o d u c e d  b y  s t r e t c h  o f  a  
c h a r g e d  m em brane . T h is  d e p o l a r i s a t i o n  d e c a y s  e x p o n e n t i a l l y  
a f t e r  t h e  s t r e t c h .  F rom  K a t z ’ s w ork  i t  seem s l i k e l y  t h a t  
d e p o l a r i s a t i o n  a t  r e c e p t o r  t e r m i n a l s  an d  t h e  d i s c h a r g e  
f r e q u e n c y  i n  t h e  a f f e r e n t  n e r v e  a r e  d i r e c t l y  r e l a t e d .
I t  w o u ld  be i n t e r e s t i n g  to  s e e  i f  t h i s  t r a n s f e r  
f u n c t i o n ,  d e r i v e d  f o r  t h e  s t r e t c h  r e c e p t o r  i n  th e  k n e e  j o i n t  
o f  t h e  c a t ,  was o f  m ore g e n e r a l  a p p l i c a t i o n .  I t  se em s u n ­
l i k e l y  t h a t  t h e  k n e e - j o i n t  r e c e p t o r  i s  u n i q u e  i n  i t s  mode o f  
g e n e r a t i n g  s e n s o r y  i m p u l s e s ;  t h e  f u n d a m e n t a l  p r o c e s s  i n v o l v e d  
p r o b a b ly  r e s e m b le s  t h a t  em p lo y ed  i n  o t h e r  s t r e t c h  r e c e p t o r s .
I f  t h i s  t r a n s f e r  f u n c t i o n  i s  n o t  j u s t  a  c h a n c e  f i t ,  b u t  
r e p r e s e n t s  m a t h e m a t i c a l l y  t h e  a c t i o n  o f  some u n d e r l y i n g  p r o ­
c e s s ,  t h e n  i t  i s  c o n c e i v a b l e  t h a t  a  s i m i l a r  t r a n s f e r  f u n c t i o n  
w ould  b e  a b l e  t o  p r e d i c t  t h e  r e s p o n s e  o f  some o t h e r  s t r e t c h  
r e c e p t o r .
The s t r e t c h  r e c e p t o r  c h o s e n  f o r  t h i s  c o n f i r m a t o r y  
s tu d y  was t h e  n e u r o m u s c u la r  s p i n d l e .  The o r i g i n a l  i n t e n t i o n
4 .
w as t o  i n v e s t i g a t e  t h e  m aim nalian s p i n d l e  u s i n g  t h e  d e c e r e b r a t e  
c a t .  I t  w as p r o p o s e d  t o  r e c o r d  f ro m  t h e  s p i n d l e  a f f e r e n t s  
f ro m  t h e  t e n u i s s i m u s  m u s c l e ,  p i c k i n g  u p  i n  t h e  d o r s a l  r o o t s ,  
w h i l s t  s u b j e c t i n g  t h e  m u s c le  t o  s i m i l a r  t y p e s  o f  s t r e t c h  
s t i m u l i  a s  w ere  a p p l i e d  to  t h e  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r .  
S e v e r a l  e x p e r i m e n t s  o f  t h i s  ty p e  w ere  a t t e m p t e d  w i t h  D r. I . A .  
B o y d , b u t  w ere  a b a n d o n e d ,  l a r g e l y  d u e  t o  t h e  d i f f i c u l t y  e x ­
p e r i e n c e d  i n  k e e p in g  t h e  a n i m a l s  a l i v e  f o r  t h e  l e n g t h  o f  th e  
e x p e r i m e n t .
L a t e r  w ork  w o u ld  s u g g e s t  t h a t  o n e  o f  t h e  r e a s o n s  f o r  
t h e  h i g h  m o r t a l i t y  may h a v e  b e e n  t h a t  b i l a t e r a l  la m in e c to m y  
was c a r r i e d  o u t  i n  a l l  t h e  c a t s .  U n i l a t e r a l  la m in e c to m y  
w o u ld  h a v e  g iv e n  an  a d e q u a te  e x p o s u r e  f o r  d o r s a l  r o o t  r e c o r d ­
i n g  a n d  w o u ld  h a v e  e n t a i l e d  much l e s s  h a e m o r rh a g e  and  s u b ­
s e q u e n t  s h o c k .  T h ere  was a l s o  a  s u s p i c i o n  t h a t  t h e  p a r a f f i n  
u s e d  w as h a v i n g  a  t o x i c  e f f e c t  on t h e  a n i m a l .
A ch a n g e  o f  e x p e r i m e n t a l  a n i m a l  f ro m  c a t  to  f r o g  was 
t h e r e f o r e  m ad e .
D o r s a l  r o o t  r e c o r d i n g  i n  t h e  d e c e r e b r a t e  f r o g  w as 
a t t e m p t e d .  S e v e r a l  d i f f i c u l t i e s  w e re  e n c o u n t e r e d
1) The o p e r a t i v e  f i e l d  was v e r y  s m a l l ,  t h u s  t h e r e  was a  
g r e a t e r  l i k e l i h o o d  o f  dam age t o  f i b r e s .
2 )  S in c e  t h e  d o r s a l  r o o t s  c o n t a i n e d  so many f e w e r  f i b r e s  
t h a n ,  f o r  e x a m p le ,  i n  t h e  c a t ,  t h e y  c o n t a i n e d  a  much 
s m a l l e r  t o t a l  n u m b er  o f  s p i n d l e  a f f e r e n t s  f ro m  an y  m u s c l e .
6 .
Hence dam ange t o  any  f i b r e s  w as  m uch m ore s e r i o u s  
t h a n  i n  t h e  c a t  a n d  i t  was fo u n d  t o  b e  r a t h e r  d i f f i c u l t  t o  
l o c a t e  t h e  s p i n d l e  a f f e r e n t s  to  a  s p e c i f i c  m u s c l e .
I t  w as t h e r e f o r e  d e c i d e d  t h a t  i t  w o u ld  b e  m ore c o n ­
v e n i e n t  t o  w ork  w i t h  a n  i s o l a t e d  m u s c l e - n e r v e  p r e p a r a t i o n .
The m u s c le  c h o s e n  w as t h e  f r o g  t o e  m u s c l e ,  e x t e n s o r  
lo n g u e  d i g i t i  IV ,  p l u s  i t s  n e r v e ,  a  b r a n c h  o f  t h e  p e r o n e a l  
n e r v e .
A l th o u g h  t h i s  i s  a  v e r y  s i n g l e  p r e p a r a t i o n  w h ic h  h a s  
b e e n  e x t e n s i v e l y  u s e d  ( e . g .  by K a tz  (1 9 4 9 ,  1 9 5 0 a , b ) ; D u l l e r ,  
N i c h o l l s  & S trS m  ( 1 9 5 2 ) ;  E y z a g u i r r e  & V i a l  ( 1 9 5 6 ) ) ,  i t  d o e s  
n o t  a p p e a r  t o  b e  f u l l y  d e s c r i b e d  i n  t h e  l i t e r a t u r e .  I t  i s  
d e s c r i b e d  b e lo w  i n  some d e t a i l .
Among t h e  t y p e s  o f  s t i m u l a t i n g  m ovem ent a p p l i e d  t o  
t h e  c a t  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  w ere  e x t e n s i o n  a t  t h e  k n e e  
w i t h  m ovem ents  o f  c o n s t a n t  v e l o c i t y  a n d  e x t e n s i o n  an d  f l e x i o n  
a t  t h e  k n e e  w i t h  a  s i n u s o i d a l  m o vem en t. The f r o g  to e  m u s c le  
was s u b j e c t e d  to  s i m i l a r  t y p e s  o f  s t i m u l a t i o n .
S t r e t c h  w a s  a p p l i e d  to  t h e  m u s c le  i n  two d i f f e r e n t  w a y s .
a )  The m u s c le  was s t r e t c h e d  f ro m  one p o s i t i o n  t o  a n o t h e r  
w i t h  a  c o n s t a n t  r a t e  o f  c h a n g e  o f  p o s i t i o n .
T h is  ty p e  o f  m ovem ent i s  r e f e r r e d  t o ,  t h r o u g h o u t  t h i s  
t h e s i s ,  a s  a  ’’c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p ” .
b)  I t  was a l t e r n a t e l y  s t r e t c h e d  a n d  r e l a x e d  w i t h  a  
s i n u s o i d a l  v a r i a t i o n  o f  p o s i t i o n .
6 .
The a p p a r a t u s  u s e d  f o r  p r o d u c i n g  t h e s e  m ovem ents  
o f  t h e  m u s c le  a n d  f o r  r e c o r d i n g  t h e  s u b s e q u e n t  c h a n g e s  i n  
t h e  a f f e r e n t  d i s c h a r g e  i s  d e s c r i b e d  b e l o w , i n  P a r t  I  o f  t h i s  
t h e s i s .
A f t e r  t h i s  p a r t  o f  t h e  i n v e s t i g a t i o n  w as  c o m p l e t e d ,  
a  s t u d y  o f  th e  r e s u l t s  o b t a i n e d  l e d  to  t h e  v ie w  t h a t  i t  w o u ld  
b e  u s e f u l  to  r e c o r d  t h e  e f f e c t  on t h e  s p i n d l e  d i s c h a r g e  o f  
s i m i l a r  a l t e r a t i o n s  i n  t h e  t e n s i o n  o f  t h e  m u s c l e .
Some p r e l i m i n a r y  e x p e r i m e n t s  o f  t h i s  n a t u r e  h a v e  b e e n  
d o n e  i n  w h ic h  s t e p - l i k e  a l t e r a t i o n s  i n  t e n s i o n  h a v e  b e e n  
a p p l i e d  to  t h e  m u s c l e .
The r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  th e  t e n s i o n  a n d  l e n g t h  o f  
t h i s  m u s c l e ,  d u r i n g  s i n u s o i d a l  m o v e m e n ts ,  was a l s o  d e t e r m i n e d .  
A c o n s i d e r a t i o n  o f  t h i s  r e l a t i o n s h i p  g a v e  some i n d i c a t i o n  o f  
t h e  c h a n g e s  w h ich  w ould  b e  e x p e c t e d  to  r e s u l t  f ro m  t h e  u s e  
o f  t e n s i o n ,  r a t h e r  th a n  e x t e n s i o n ,  a s  t h e  v a r i a b l e  s t i m u l u s  
t o  t h e  m u s c le .
The a p p a r a t u s  u s e d  i n  t h e s e  t e n s i o n  e x p e r i m e n t s  i s  
d e s c r i b e d  i n  P a r t  1 an d  t h e  r e s u l t s  o b t a i n e d  r e p o r t e d  i n  
P a r t  3 .
When th e  i n i t i a l  e x p e r i m e n t s  w e re  s t a r t e d  t h e r e  was 
ao p u b l i s h e d  h i s t o l o g i c a l  p i c t u r e  o f  t h e  s p i n d l e  s y s te m  
w i t h i n  t h i s  m u s c l e .  I t  was f e l t  t h a t  i t  w o u ld  b e  v a l u a b l e  
t o  h a v e  some i d e a  o f  th e  fo rm  o f  t h e  n e r v e  e n d i n g s  w i t h i n
7 .
t h e  m u s c l e .  To o b t a i n  t h i s  a  n u m b er  o f  m u s c l e s  w e re  
s t a i n e d  w i t h  g o l d  c h l o r i d e  a n d  e x a m in e d .  I n  a d d i t i o n  two 
m u s c le s  w e re  s t a i n e d  w i t h  haem alum  a n d  e o s i n  a n d  s e r i a l l y -  
s e c t i o n e d  t h r o u g h o u t  t h e i r  l e n g t h .
Thus a  h i s t o l o g i c a l  p i c t u r e  o f  t h e  s p i n d l e  s y s t e m  
w i t h i n  t h e  m u s c le  w as b u i l t  u p .  The r e s u l t s  o f  t h i s  s t u d y  
a r e  g i v e n  i n  P a r t  4 .
T h is  h i s t o l o g i c a l  w o rk  was u n d e rw a y  when G ra y ’ s 
(1 9 5 7 )  s t u d y  o f  t h e  s p i n d l e  a n d  e x t r a f u s a l  i n n e r v a t i o n  o f  
t h e  same m u s c l e ,  u s i n g  t h e  m e t h y l e n e  b l u e  t e c h n i q u e ,  w as  p u b ­
l i s h e d .  The r e s u l t s  o b t a i n e d  h e r e ,  th o u g h  i n c o m p l e t e ,  g i v e  
a  s i m i l a r  p i c t u r e  o f  t h e  s t r u c t u r e  o f  t h e  s p i n d l e .
The r e s u l t s  o f  t h e  a n a l y s i s  i n  P a r t  2 o f  t h i s  t h e s i s  
w ere  p r e s e n t e d  i n  a  c o m m u n ic a t io n  t o  t h e  P h y s i o l o g i c a l  
S o c i e t y  i n  S e p te m b e r ,  1 9 5 8 .
PART I  
APPARATUS AND METHODS.
a ) .  E x t e n s i o n  e x p e r i m e n t s .
8 .
P r e p a r a t i o n .
The d i s s e c t i o n  w as c a r r i e d  o u t  I n  F r o g  R i n g e r ,
The c o m p o s i t i o n  o f  t h e  R i n g e r  f l u i d  w a s : -  
Ha C l 0 . 6 4 ^
K C l 0 .0 2 9 ^
CoClg 0 . 0 1 8 ^
Na HCO3  0 . 0 3 6 ^ .
The s k in n e d  l e g  was c u t  o f f  ab o v e  t h e  k n e e .  On t h e  
o u t e r  a s p e c t  o f  t h e  k n e e  t h e  p e r o n e a l  n e r v e  c o u l d  be  s e e n  
l y i n g  u n d e r  th e  t e n d o n  o f  t h e  g a s t r o c n e m i u s  m u s c le  ( F l g . l A ) .  
T h is  t e n d o n  ( a )  was c u t  a n d  a  t h r e a d  a t t a c h e d  t o  t h e  c u t  
e n d  o f  t h e  p e r o n e a l  n e r v e .
The t e n d o n s  o f  t h e  p e r o n e a l  a n d  t i b i a l i s  a n t l c u s  (b )  
m u s c le s  w ere  c u t  a t  the  k n e e  a n d  t h e  m u s c l e s  s t r i p p e d  o f f  
t o  th e  a n k l e ,  e x p o s i n g  t h e  p e r o n e a l  n e r v e ,  w h ic h  b r a n c h e s  
a b o u t  h a l f w a y  down. The m e d i a l  b r a n c h ,  w h ic h  d o e s  n o t  
s u p p ly  th e  m u s c l e ,  was c u t .
A t t h e  a n k l e  t h e  n e r v e  w as c a r e f u l l y  f r e e d  f ro m  t h e  
u n d e r l y i n g  t i s s u e s  and  t h e  f o o t  c u t  o f f ,  j u s t  a b o v e  th e  a n k l e .  
F o r  t h e  l a s t  p a r t  o f  t h e  d i s s e c t i o n  t h e  f o o t  was 
f i x e d  t o  a  m ic r o s c o p e  s l i d e  b y  a  r u b b e r  b a n d  r o u n d  t h e  t o e s ,  
a n d  t h e  d i s s e c t i o n  c a r r i e d  o u t  u n d e r  a  Z e i s s  b i n o c u l a r  d i s ­
s e c t i n g  m i c r o s c o p e .
The m. e x t .  lo n g u s  d i g ,  IV l i e s  o v e r  t h e  p e r o n e a l  
a r t e r y ,  w h ich  can  b e  c l e a r l y  s e e n  t h r o u g h  th e  o v e r l y i n g
Gastroc- 
Jiemius m
Peroneal
n.
m. Ext.Lonq. 
Digit. EC
=  -C ut
Peroneal 
arteryU
(B)
F l g . l ,  A. L a t e r a l  a s p e c t  o f  t h e  lo w e r  l e f t  l e g  o f  th e  
f r o g ,  sh o w in g  t h e  p e r o n e a l  n e r v e  l y i n g  n n d e r  t h e  
t e n d o n  o f  th e  p e r o n e a l  m u s c le  ( a ) ,
(b )  i s  t h e  t e n d o n  o f  t h e  t i b i a l i s  a n t i  e u s  m u s c le .
B , The l e f t  f o o t  o f  t h e  f r o g  s h o w in g  th e  p o s i t i o n  
o f  t h e  m . e x t .  l o n g ,  d i g .  IV ,  l y i n g  o v e r  th e  
p e r o n e a l  a r t e r y .
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f a s c i a  ( P i g . I B ) .  T h is  f a s c i a  was s l i t  and  f r e e d  f ro m  t h e  
u n d e r l y i n g  t i s s u e  e x p o s i n g  t h e  l o n g  r i b b o n - l i k e  m u s c le  
( P i g .2 A ) .
A l a r g e  s h e e t  o f  t e n d o n  g o e s  r o u n d  t h e  o u t e r  e d g e  o f  
t h e  a n k l e .  I f  t h i s  t e n d o n  i s  c a u g h t  a t  e i t h e r  ed g e  w i t h  
f i n e  f o r c e p s  an d  s p r e a d  o u t ,  t h e  f i n e  t h r e a d  o f  t h e  m. e x t ,  
l o n g ,  d i g ,  IV t e n d o n  ca n  b e  s e e n .  T h is  w as c u t  away f ro m  
t h e  r e s t  o f  t h e  t e n d o n  ( c a r e  b e i n g  t a k e n  t o  i n c l u d e  an y  f i n e  
s e p a r a t e  b r a n c h e s )  an d  a  f i n e  n y l o n  t h r e a d  a t t a c h e d  t o  i t .
The m u s c le  w as f r e e d  f ro m  c o n n e c t i v e  t i s s u e  a n d  r a i s e d  
g e n t l y  f r o m  th e  f r e e  e n d .  The p o i n t s  o f  e n t r y  o f  th e  n e r v e  
i n t o  t h e  m u s c le  c o u l d  now b e  s e e n  ( P i g . 2 B ) ,
The m e d i a l  a n d  common b r a n c h e s  o f  t h e  n e r v e  w e re  c u t ,  
a s  show n, (The e x t r a  p o r t i o n  o f  t h e  n e r v e  was l e f t  a s  a  
h o l d  f o r  l a t e r  c l e a r i n g , ) .
The b l o o d  v e s s e l  w as c u t  b e lo w  a n d  a b o v e  th e  p o i n t s  
o f  c r o s s i n g  o f  t h e  n e r v e  b r a n c h e s .
The lo w e r  n e r v e  b r a n c h  ( a )  w as n o t  p r e s e n t  i n  e v e r y  
p r e p a r a t i o n ,
G e n t l e  t e n s i o n  was a p p l i e d  to  t h e  t h r e a d  a t  t h e  en d  
o f  t h e  n e r v e  a n d  t h e  n e r v e  f r e e d  f ro m  t h e  u n d e r l y i n g  b l o o d  
v e s s e l  a n d  c o n n e c t i v e  t i s s u e .  The s k i n  b r a n c h  o f  t h e  n e r v e  
was c u t .
T h e  t h r e a d  a t  th e  a n k l e  en d  o f  t h e  m u s c le  was r a i s e d  
s l i g h t l y  a n d  t h e  m u s c le  f r e e d  u p  t o  t h e  t e n d o n  a t  t h e  t o e  e n d .
Tendon
T endon  
of m. Ext. 
Long. Dig. IZ
Peroneal n
m .Ext. Lena 
Diq. EZ
Peroneal 
a r te r y
Cut ends 
o f rrjhiâ  -
— x C u t
Medial branch, 
of Peroneal n.
B r a n c h  t o  s k i n
P eroneal n.
P i g , 2 .  A . M, e x t ,  l o n g ,  d i g ,  IV sh o w in g  a t t a c h m e n t s  o f  
t e n d o n s ,
B, Low er h a l f  o f  t h e  m a s c le  sh o w in g  t h e  p o i n t s  o f  
n e r v e  e n t r y .
The b r a n c h  ( a )  o f  t h e  n e r v e  i s  n o t  a l w a y s  p r e s e n t .
10.
T h is  I s  a  s h e e t  l i k e  te n d o n  a n d  a s  i t  w as n o t  v a r y  c l e a r l y  
d i s t i n g u i s h a b l e  t h e  t h r e a d  was a t t a c h e d  b e f o r e  c u t t i n g .
T h is  p r e p a r a t i o n  was c h o s e n  f o r  s e v e r a l  r e a s o n s .
The d i s s e c t i o n  p r e s e n t e d  n o  p a r t i c u l a r  d i f f i c u l t i e s ,  a n d ,  
a l t h o u g h  i t  d i d  n o t  g iv e  a  s i n g l e  u n i t  r e s p o n s e ,  i t  w as  com­
p a r a t i v e l y  e a s y  t o  o b t a i n  one by c u t t i n g  down t h e  n e r v e .
The m u s c le  i t s e l f  w as l e f t  i n t a c t .  The p r e p a r a t i o n  w as 
f o u n d  t o  r e m a i n  i n  g o o d  c o n d i t i o n  f o r  s e v e r a l  h o u r s .
M.EXT. LONG, DIG IS
LAT. P E R O N E A L  N. I MM.
P i g . 3 . D ia g ra m  o f  m. e x t .  l o n g .  d i g .  IV a n d  i t s
n e r v e ,  s h o w in g  t h e  a r r a n g e m e n t  o f  m u s c le  a n d  
n e r v e  w h ic h  w as m o s t  com monly f o u n d .
11.
" P u l l e r " .
Hie m o s t  t y p i c a l  r e l a t i v e  p o s i t i o n s  o f  t h e  m u s c le  a n d  
i t s  n e r v e  a r e  a s  shown i n  P i g , 3 ,  l . e . ,  t h e  n e r v e  e n t e r s  t h e  
m u s c le  i n  a  r e g i o n  a  t h i r d  t o  a  h a l f  way a l o n g  i t s  l e n g t h .
R e c o r d in g  f ro m  th e  n e r v e  w o u ld  b e  g r e a t l y  s i m p l i f i e d  
i f ,  on  s t r e t c h i n g  th e  m u s c l e ,  t h e  n e r v e  d i d  n o t  move o v e r  t h e  
e l e c t r o d e s .  T h is  s t a t i o n a r y  p o s i t i o n  o f  th e  n e r v e  c o u l d  b e  
a c h i e v e d  i f  t h e  m u s c le  w e re  p u l l e d  f ro m  b o t h  e n d s ,  w i t h  t h e  
p o i n t  o f  n e r v e  e n t r y  midway b e tw e e n  t h e  p o i n t s  o f  a p p l i c a t i o n  
o f  s t r e t c h ,  A p u l l e r  w as d e v i s e d  f o r  t h i s  p u r p o s e  by  
D r .  T .D .M , R o b e r t s .  T h is  w as c o n s t r u c t e d  a s  show n .
A m ovem ent o f ,  s a y ,  1  cm, o f  t h e  c o r d  a t  t h e  p o i n t  0  
i n  F i g . 4 l e a d s  t o  a n  e x t e n s i o n  o f  t h e  m u s c le  o f  a p p r o x i m a t e l y
0 . 4  cm.
The r o d s  AB a n d  BC ( P i g . 4 )  w e re  f i x e d  r i g i d l y  a t  
r i g h t  a n g l e s  t o  one  a n o t h e r .  Thus a  c e r t a i n  m ovem ent o f  t h e  
p o i n t  A l e a d s  t o  a  m ovem ent o f  C w h ic h  i s  d e p e n d e n t  on t h e  
l e n g t h s  o f  AB a n d  BC. As C m o v e s ,  D moves b y  a  s i m i l a r  
a m o u n t .
The r o d  IF  i s  p i v o t e d  a t  E s o  t h a t  t h e  m ovem ent o f  t h e  
p o i n t  F  i s  d e p e n d e n t  on  t h e  l e n g t h  o f  t h e  a rm s  IE  an d  E P .
The p i v o t s  B a n d  E c o n s i s t  o f  r i g h t  a n g l e d  b e n d s  o f  
b r a s s  s h e e t  c o n n e c t e d  b y  o v e r l a p p i n g  w a tc h  s p r i n g s  a s  shown 
i n  P i g . 5 a .
R e s to r i n g  s p r in g  y
Pu/ ley
M u s c l e
F l ^ . 4 . D iag ram  o f  t h e  m u s c le  * p u l l e r *  .
The m u s c le  i s  a t t a c h e d  to  t h e  p o i n t s  G a n d  P .
T e n s io n  i s  a p p l i e d  a t  t h e  p o i n t  0 .
AB ^  9 . 7  cm.
BC = 4 . 4  cm.
When 0  m oves X c m . , 
t h e  p o i n t  P m oves X
=: X
BE = 1 5 .3  cm. 
EP = 6 .5  cm.
BC
AB
EP
EE cm.
6 .5
1 5 .3
= 0 . 2  X cm.
S i m i l a r l y  t h e  p o i n t  G m oves 0 . 2  X cm,
. * .  E x t e n s i o n  o f  m u s c l e ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  movement 
o f  X cm. a t  0  = 0 . 4  X cm.
R es to r ing  spring
Pulley
Brass
Perspex M u sc le
Nylon t h r e a d
P ip ; .5 .  a )  D iagram  o f  th e  ty p e  of p i v o t  i i s e d  a t  t h e  
p o i n t s  B a n d  E .
b) D iagram  o f  th e  p e r s p e x  a t t a c h m e n t  f o r  h o l d i n g  
th e  n y lo n  t h r e a d s  a t  th e  p o i n t s  P and G.
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The s m a l l  b r a s s  r o d  X Ï I s  c o n n e c t e d  t o  a  s p i r a l  
s p r i n g  a t  X . When t h e  a p p l i e d  t e n s i o n  i s  rem o v e d  f ro m  th e  
c o r d  a t  0  t i l l s  s p r i n g  r e s t o r e s  t h e  a rm s  o f  th e  p u l l e r  t o  
t h e i r  o r i g i n a l  p o s i t i o n .
A t  t h e  en d  o f  e a c h  arm  o f  t h e  p u l l e r  w as a  p e r s p e x  
a t t a c h m e n t .  T h is  i s  shown i n  F i g , 5 b  a n d  c o n t a i n e d  a  g r o o v e  
a l o n g  w h ic h  t h e  n y l o n  t h r e a d  f ro m  t h e  m u s c le  l a y ,  a  b i n d i n g  
s c re w  and a  p e r s p e x  w a s h e r .  Once t h e  s c re w  h a d  b e e n  i n i t i ­
a l l y  a d j u s t e d ,  t h e  t h r e a d  c o u l d  b e  s l i p p e d  i n  a n d  o u t  b e tw e e n  
t h e  p e r s p e x  s u r f a c e s  a n d  h e l d  w i t h  a n  a p p r o p r i a t e  t e n s i o n .
The p o s i t i o n  o f  t h e  m u s c le  w as a r r a n g e d  so  t h a t  t h e  
p o i n t  o f  n e r v e  e n t r y  w as  a p p r o x i m a t e l y  m idw ay b e tw e e n  t h e  
e n d s  o f  t h e  p u l l e r .  The t e n s i o n  was a d j u s t e d  so t h a t  th e  
m u s c le  w as j u s t  n o t  r e l a x e d .
The c o r d  f ro m  t h e  p u l l e r  w as a t t a c h e d  v i a  a  s y s t e m  
o f  p u l l e y s  t o  e i t h e r  o f  t h e  s t r e t c h i n g  d e v i c e s  d e s c r i b e d  
b e lo w .
TO
-> s t r e t c h i n g
DEVICE
MUSCLE
P i g , 6 . P h o t o g r a p h  o f  t h e  ' p u l l e r '  w i t h  a  m u s c le  i n  
p o s i t i o n .
13.
S t r e t c h i n g  D e v i c e s .
The ty p e s  o f  s t i m u l a t i n g  m ovem ent a p p l i e d  t o  t h e  
m u s c le  w e re
a )  E x t e n s i o n  o f  t h e  m u s c le  w i t h  a  c o n s t a n t  r a t e  o f  s t r e t c h ,
i . e . ,  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s ,  
h )  E x t e n s i o n  and  r e l a x a t i o n  o f  th e  m u s c le  w i t h  a  s i n u s o i d a l  
m o v e m e n t.
T h e se  m ovem ents w ere  p r o d u c e d  a s  d e s c r i b e d  b e lo w .
a )  C o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s .
The c o r d  f ro m  t h e  * p u l l e r *  w as  a t t a c h e d  t o  a  s y s t e m  
o f  p u l l e y s  w h ic h  w e re  d r i v e n  by t h e  f a l l  o f  a  d a s h p o t .  T h is  
d a s h p o t  f e l l  a t  a  s t e a d y  r a t e  w h ic h  c o u l d  b e  v a r i e d  b y  m eans 
o f  a  s c re w  c o n t r o l  w h ic h  moved u p  a n d  down on a  c a l i b r a t e d  
s c a l e .  F i g u r e  7 show s a  p h o t o g r a p h  o f  t h e  d a s h p o t  s y s t e m .
The e x t e n t  o f  t h e  s t r e t c h  a p p l i e d  t o  t h e  m u s c le .w a s  
a l t e r e d  by  v a r y i n g  th e  s i z e  o f  p u l l e y  d r i v e n  b y  t h e  d a s h p o t .
The p o s i t i o n s  o f  th e  s c r e w  c o n t r o l  w h ic h  c o v e r e d  t h e  
w i d e s t  r a n g e  o f  r a t e s  o f  f a l l  o f  t h e  d a s h p o t  w e re  d e t e r m i n e d .  
The same p o s i t i o n s  w e r e  u s e d  i n  d i f f e r e n t  e x p e r i m e n t s ,
b )  S i n u s o i d a l  m o v e m e n ts .
The c o r d  w as a t t a c h e d  t o  a  beam d r i v e n  b y  a n  e l e c t r i c  
m o t o r .  . T h i s  beam  w as p i v o t e d  a t  one end  a n d  moved v e r t i c a l l y  
w i t h  a  s i n u s o i d a l  m o v e m e n t .
— SPEED C O N T R O L
|— D A S H P O T
F i g . 7 . The d a s h p o t  s y s t e m  w h ic h  w as u s e d  t o  a p p l y
* c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s *  t o  t h e  m u s c l e .  F a l l  
o f  t h e  d a s h p o t  a t  a  c o n t r o l l e d ,  r a t e  r o t a t e d  th e  
p u l l e y s  t o  w h ic h  t h e  c o r d  f ro m  t h e  p u l l e r  was 
a t t a c h e d .
VARIABLE 
SPEED T O  
GEiAR MUSCLE
P i g , 8 ,  P h o t o g r a p h  o f  t h e  m a c h in e  u s e d  t o  p r o d u c e  t h e  
s i n u s o i d a l  m ovem en ts  s h o w in g  t h e  i n t e r l o c k i n g  
t o o t h e d  p u l l e y s  w hose  d i a m e t e r  c o u l d  be  a l t e r e d  
by m eans o f  t h e  c r a n k ,  t h u s  a l t e r i n g  th e  s p e e d  o f  
t h e  m ovem en t o f  t h e  p i v o t e d  beam .
14.
The e x t e n t  o f  t h e  movement w as a l t e r e d  b y  a t t a c h i n g  
t h e  c o r d  t o  d i f f e r e n t  p o i n t s  o f  th e  beam .
The m a c h in e  h a d  a  v a r i a b l e  s p e e d  g e a r ;  t h e  d i a m e t e r  
o f  t h e  i n t e r l o c k i n g  t o o t h e d  p u l l e y s  r o u n d  w h ic h  one d r i v i n g  
b e l t  r a n  c o u ld  b e  a l t e r e d  by  m eans o f  a  c r a n k .  I t  was f o u n d  
t h a t  i f  t h e  c r a n k  was wound a )  f u l l y  i n ,
b )  m idw ay ,
c )  f u l l y  o u t ,
r a t e s  o f  m ovem ent In  t h e  r a t i o  2 : 3 : 4  c o u l d  b e  o b t a i n e d ,
A p h o t o g r a p h  o f  t h i s  m a c h in e  I s  shown I n  F i g u r e  8 .
15
Movement S i g n a l .
The e x t e n s i o n  o f  t h e  m u s c le  w as  s i g n a l l e d  b y  m e an s  
o f  a  p h o t o - e l e c t r i c  t r a n s d u c e r  a s  shown i n  F i g u r e  9 .
The c o r d  j o i n i n g  t h e  p u l l e r  t o  e i t h e r  o f  t h e  s t r e t c h ­
i n g  d e v i c e s  w as a t t a c h e d ,  e n  r o u t e ,  t o  t h e  lo n g  a rm  o f  a  
f r e e l y  p i v o t e d  l e v e r .  The o t h e r  arm  o f  th e  l e v e r  w as a  
p a p e r  f l a g  w h ic h  m oved b e tw e e n  a  l i g h t  s o u r c e  an d  tw o  a d ­
j a c e n t  p h o t o - e l e c t r i c  c e l l s . M ovement o f  t h e  f l a g  l e d  t o  
a n  a l t e r a t i o n  i n  t h e  o u t p u t  f r o m  t h e  c e l l s .  T h is  o u t p u t  
w as l e d  i n t o  c h a n n e l  2 o f  t h e  a m p l i f i e r .
A m i l l i m e t r e  s c a l e  w as p l a c e d  b e h i n d  t h e  p o i n t  o f  
a t t a c h m e n t  o f  t h e  l e v e r  t o  t h e  c o r d .  T h i s  s c a l e  was u s e d  
to  I n d i c a t e  p o s i t i o n  an d  e x t e n s i o n  d u r i n g  th e  e x p e r i m e n t .
By m eans o f  t h i s  s c a l e  I t  w as p o s s i b l e  d u r i n g  th e  e x p e r i m e n t  
t o  r e  S 'to re  t h e  m u s c le  t o  a n y  d e s i r e d  p o s i t i o n .
C E L L
TO
MUSCLE
FLAG
TO
stretching
DEV^ fCE^
P i g . 9 .  The p h o t o - e l e c t r i c  t r a n s d u c e r  w h ic h  was u s e d  to  
m e a s u re  th e  l e n g t h  c h a n g e s  a p p l i e d  t o  t h e  m u s c l e .
The lo n g  arm o f  th e  f r e e l y  p i v o t e d  f l a g  was a t t a c h e d  
t o  th e  c o r d  j o i n i n g  th e  * p u l l e r *  t o  e i t h e r  o f  th e  
s t r e t c h i n g  d e v i c e s .  The f l a g  moved b e tw e e n  a  l i g h t  
s o u r c e  an d  two a d j a c e n t  p . e .  c e l l s .  Movement o f  t h e  
f l a g  a l t e r e d  t h e  o u t p u t  f ro m  th e  c e l l s ,  w h ic h  was f e d  
i n t o  c h a n n e l  2 o f  t h e  o s c i l l o s c o p e .  The t r a n s d u c e r  
was e n c l o s e d  i n  a  s h i e l d  o f  b l a c k  p a p e r .
The m i l l i m e t r e  s c a l e  u s e d  to  i n d i c a t e  p o s i t i o n  i s  
a l s o  show n.
1 6 .
R e c o r d in g  A p p a r a t u s .
T h ese  e x p e r i m e n t s  w ere  c o n d u c te d  i n s i d e  a  s c r e e n i n g  
c a g e  o f  f i n e  m esh  w ir e  n e t t i n g .
A b l o c k  d ia g r a m  o f  t h e  a p p a r a t u s  u s e d  I n  r e c o r d i n g  
t h e  d i s c h a r g e  i n  t h e  a f f e r e n t  n e r v e ,  d u r i n g  s t r e t c h  o f  t h e  
m u s c l e ,  i s  shown I n  F i g u r e  1 0 .
The e l e c t r o d e s  u s e d  w e re  P t  e l e c t r o d e s  ( F i g , 1 1 ) ,
P t  w i r e s  w e r e  w e ld e d  t o  c o p p e r  w i r e s  a n d  t h e n  f u s e d  I n s i d e  
g l a s s  t u b i n g ,  l e a v i n g  a b o u t  2; cm. P t  w i r e  e x p o s e d .  The 
e l e c t r o d e s  w ere  s h i e l d e d  f ro m  t i p s  t o  I n p u t  c a b l e  ; f i r s t  
by  b r a s s  t u b i n g ,  t h e n  b y  w i r e  s c r e e n i n g .  T h is  s c r e e n i n g  
c o u l d  b e  c o n n e c t e d  t o  e a r t h  I f  n e c e s s a r y .
W ander p l u g s  w e re  f i t t e d  t o  t h e  e n d s  o f  th e  s h o r t  
e l e c t r o d e  l e a d s  a n d  c o n n e c t e d  to  t h e  i n p u t  c a b l e  o f  t h e  
p r e - a m p l i f i e r .  The o u t p u t  f ro m  th e  p r e - a m p l i f i e r  w as f e d
I n t o  a  l o u d  s p e a k e r  u n i t ,  o n e  beam  o f  t h e  a m p l i f i e r  a n d  d i s ­
p l a y  u n i t  a n d  a l s o  I n t o  a  p u l s e  I n t e r v a l  m e t e r .  The o u t p u t  
f ro m  t h e  p u l s e  I n t e r v a l  m e t e r  w as th e n  f e d  i n t o  a  m o v in g  c o l l  
m e t e r  w h ic h  was c a l i b r a t e d  to  g i v e  a  d i r e c t  r e a d i n g  o f  th e  
f r e q u e n c y  o f  t h e  I m p u l s e s  f ro m  th e  p r e - a m p l i f i e r .
The s e c o n d  c h a n n e l  o f  t h e  d i s p l a y  tu b e  w as u s e d  t o  
r e c o r d  th e  m ovem ent s i g n a l  f r o m  th e  p h o t o - e l e c t r i c  t r a n s d u c e r .  
T h is  beam  a l s o  c a r r i e d  th e  t im e  m a r k e r  w h ich  w as d e r i v e d  from  
a  c lo c k w o r k  s y s t e m  g i v i n g  p u l s e s  a t  ^  s e c .  I n t e r v a l s ,
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F i g .  1 0 . B lo c k  d ia g r a m  o f  t h e  r e c o r d i n g  a p p a r a t u s .  
T hose  p i e c e s  o f  e q u ip m e n t  I n s i d e  th e  d o t t e d  
l i n e s  w ere  k e p t  w i t h i n  t h e  s o r e e i n g  c a g e .
F i g . 1 1 . The P t  e l e c t r o d e s  u s e d  f o r  p i c k i n g  u p  t h e  
s e n s o r y  d i s c h a r g e .
17.
A C o s s o r  c a m e r a  w as m o u n te d  i n  f r o n t  o f  t h e  
o s c i l l o s c o p e  tu b e  o f  t h e  d i s p l a y  u n i t  f o r  p h o t o g r a p h i c  
r e c o r d i n g  o f  t h e  m o v em en t a n d  t h e  r e s p o n s e .
18,
S i n g l e  U n i t  R e s p o n s e .
When t h e  d i s s e c t i o n  o f  t h e  mu s c  l e - n e r v e  p r e ­
p a r a t i o n  was c o m p le t e d  I t  was p l a c e d  I n  f r e s h  R i n g e r  
s o l u t i o n  I n  a  P e t r i  d i s h .  The n y lo n  t h r e a d s ,  a t t a c h e d  
t o  t h e  t e n d o n s  o f  t h e  m u s c l e ,  w e re  p l a c e d  I n  th e  g r o o v e s  a t  
t h e  e n d  o f  t h e  ’p u l l e r *  a n d  o v e r  th e  b i n d i n g  s c r e w s .  The 
t h r e a d s  w e re  a d j u s t e d  s o  t h a t  t h e  n e r v e  w as m idway b e tw e e n  
t h e  a rm s  o f  t h e  ’p u l l e r ’ ,  a n d  th e  m u s c le  w as n e i t h s r  
s t r e t c h e d  n o r  r e l a x e d ,  ( T h i s  t e n s i o n  a d j u s t m e n t  was
d o n e  b y  ey e  ; n o  c h e c k  w as  made w i t h  t h e  r e s t i n g  l e n g t h  i n  
s i t u ) .
A l a y e r  o f  l i q u i d  p a r a f f i n  w a s  p o u r e d  o v e r  t h e  
R i n g e r  s o l u t i o n  i n  t h e  P e t r i  d i s h .  The r e c o r d i n g  o f  th e  
s e n s o r y  i m p u l s e s  i n  t h e  n e r v e  w as m o n o p h a s ic .  One e l e c t r o d e  
was p l a c e d  i n  R i n g e r ,  t h e  e a r t h  e l e c t r o d e ;  t h e  o t h e r  
e l e c t r o d e ,  o v e r  w h ic h  t h e  n e r v e  w as p l a c e d ,  w as i n  l i q u i d  
p a r a f f i n .
19
a
The d ia g ra m  show s t h e  m o s t  common mode o f  i n n e r v a t i o n  
o f  t h e  m u s c l e .
The m a in  b r a n c h e s  o f  t h e  n e r v e  w e re  p l a c e d  i n  t u r n  
o v e r  t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e ,  u s i n g  s m a l l  b l a c k  g l a s s  r o d s .  I n  
n o  c a s e  w as a  s i n g l e  u n i t  r e s p o n s e  o b t a i n e d  a t  t h i s  s t a g e .
The r e s p o n s e  m i ^ t  b e
R e c o r d in g  i n  b r a n c h  a
b  
c 
d  
e
H o, o f  u n i t s
5
3
4 
2 
2
The b r a n c h  w i t h  t h e  f e w e s t  u n i t s  a n d  o f  th e  m o s t  c o n ­
v e n i e n t  l e n g t h  w as s e l e c t e d .  I t s  e n t r y  i n t o  t h e  m u s c le  w as 
c l e a r e d .  S o m etim es  a t  t h i s  s t a g e  a  ' s i n g l e  u n i t *  r e s p o n s e  c o u l d  
be  o b t a i n e d  by s t r o k i n g  t h e  n e r v e  w i t h  c l o s e d  w a tc h m ak e rs*  f o r c e p s  
ev e n  t h o u g h ,  s a y ,  3 f i b r e s  c o u l d  s t i l l  be  s e e n .  On o t h e r  
o c c a s i o n s ,  c u t t i n g  h a d  t o  b e  c o n t i n u e d  u n t i l  o n l y  one b r a n c h  r e ­
m a in e d ,  U s u a l l y  i t  w as a  m a t t e r  o f  c h a n c e  w h e t h e r  t h i s  b r a n c h  
was a  s e n s o r y  o n e ,  b u t  on a  few  o c c a s i o n s  i t  w as  p o s s i b l e  t o  
p l a c e  t h e  e l e c t r o d e  u n d e r  t h e  v e r y  s h o r t  t e m i n a l  n e r v e  b r a n c h e s  
a n d  s e e  w h ic h  g a v e  a  d i s c h a r g e  on s t r e t c h i n g  t h e  m u s c l e .
The i n s t r u m e n t s  u s e d  i n  t h e  d i s s e c t i o n  a r e  shown i n
F i g u r e  1 2 .
kn r
/
F i g ,  1 2 . Some o f  th e  in s tx n im e n ts  u s e d  i n  t h e  d i s s e c t i o n .
b ) ,  T ens io n  e z p e r im e n t  s .
2 0 .
P r e p a r a t i o n ,
I n  b o t h  s e t s  o f  e x p e r i m e n t s  on  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  
t e n s i o n  t o  t h e  m u s c l e ,  i t  was d i s s e c t e d  o u t  i n  t h e  same 
m a n n e r  a s  i n  t h e  e x t e n s i o n  e x p e r i m e n t s .  The o n l y  d i f f e r ­
e n c e  w as t h a t  i n  th e  e x p e r i n ^ n t a l  d e t e r m i n a t i o n  o f  th e  
l e n g t h / t e n s i o n  r e l a t i o n s h i p ,  s i n c e  t h e  n e r v e  was n o t  r e q u i r e d ,  
i t  was s e v e r e d  a t  i t s  p o i n t  o f  f i n a l  b r a n c h i n g .
The m u s c le  w as p l a c e d  i n  R i n g e r  f l u i d  i n  a  b a t h  
( d e s c r i b e d  b e l o w ) .  F o r  n e r v e  r e c o r d i n g  a  l a y e r  o f  l i q u i d  
p a r a f f i n  w as p l a c e d  o v e r  t h e  R i n g e r ,
M u sc le  B a t h ,
I n  t h e s e  t e n s i o n  e x p e r i m e n t s , s i n c e  t h e  m u s c le  was 
b e i n g  s t r e t c h e d  m uch m ore v i o l e n t l y  t h a n  p r e v i o u s l y ,  i t  was 
f e l t  t h a t  i t  w o u ld  be  d e s i r a b l e  t o  c h a n g e  t h e  R i n g e r  f l u i d  
d u r i n g  th e  e x p e r i m e n t ,
A s p e c i a l  p e r s p e x  b a t h  was made t o  f a c i l i t a t e  t h i s  
c h a n g e .  The b a t h ,  w i t h  i t s  c o m m u n ic a t in g  s i d e  c h a m b e r ,  i s  
shown i n  F i g u r e  1 3 , R i n g e r  f l u i d  f lo w e d  i n t o  th e  m ain  b a t h  
f ro m  a  c o n s t a n t  p r e s s u r e  b u r e t t e ,  t h r o u g h  a  p o l y t h e n e  t u b e ,
A f i n e  p o i n t e d  tu b e  d i p p e d  i n t o  t h e  s i d e  b a t h .  T h is  tu b e  
w as c o n n e c t e d  t o  a  w a t e r  s u c t i o n  pum p, v i a  a  g l a s s  j a r  w h ic h  
a c t e d  a s  a  w a t e r  t r a p .  When t h e  f l u i d  l e v e l  i n  t h e  s i d e  b a t h  
r o s e  t o  t h e  l e v e l  o f  t h e  t u b e , t h e  s u c t i o n  pump came i n t o  
a c t i o n .  Thus th e  l e v e l  o f  R in g e r  i n  t h e  m a in  b a t h  c o u l d  b e
PARAFFIN
r i n g e r -
Suction Pump
P l g . 1 3 .  D ia g ram  o f  t h e  p e r s p e x  b a t h  s h o w in g  t h e  
c o m m u n ic a t in g  s i d e  ch a m b e r .
2 1 .
k e p t  a t  a  p r e - s e t  v a l u e .  T h is  l e v e l  was s u c h  t h a t  t h e  m u s c le  
and  t h e  e a r t h i n g  e l e c t r o d e  w e re  i n  R i n g e r  w h i l e  t h e  r e c o r d i n g  
e l e c t r o d e  w as i n  t h e  s u p e r im p o s e d  p a r a f f i n  l a y e r .  I n  
p r a c t i c e ,  i t  was f o u n d  t h a t ,  due  t o  f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  w a t e r  
p r e s s u r e ,  th e  s u c t i o n  pump d i d  n o t  a lw a y s  come i n t o  o p e r a t i o n  
when t h e  f l u i d  l e v e l  r o s e .  The s y s te m  w as t h e r e f o r e  u s e d  
f o r  o c c a s i o n a l ,  r a t h e r  t h a n  c o n t i n u o u s ,  c h a n g in g  o f  t h e  R i n g e r  
f l u i d .
A b r a s s  s t r i p  was f i x e d  i n s i d e  th e  b a t h  t o  e n a b le  t h e  
f l u i d  t o  be  e a r t h e d  e a s i l y .
T h i s  b a t h  h a d  th e  a d v a n t a g e  t h a t  i t  w as m ore s e c u r e  
th a n  t h e  P e t r i  d i s h  u s e d  p r e v i o u s l y  a n d  i t  c o u l d  b e  f i x e d  i n  
an y  d e s i r e d  p o s i t i o n .
2 2 .
L ay  O u t .
A f t e r  d i s s e c t i o n ,  t h e  m u s c le  was p l a c e d  i n  R i n g e r  
s o l u t i o n  i n  t h e  b a t h ,  and  a  n y l o n  t h r e a d  a t t a c h e d  t o  e a c h  
e n d .  The lo o p  a t  t h e  e n d  o f  e a c h  t h r e a d  w a s  p a s s e d  r o u n d  
a  h o o k  on a  l i g h t  p e r s p e x  l e v e r .  The e x p e r i m e n t a l  a r r a n g e ­
m ent i s  i l l u s t r a t e d  i n  F i g . 1 4 .  One l e v e r  w as a t t a c h e d  t o  
t h e  m o v in g  c o i l  s y s te m  w h ic h  a p p l i e d  t h e  t e n s i o n  t o  t h e  
m u s c le  a n d  t h e  o t h e r  t o  t h e  t e n s i o n  t r a n s d u c e r .
F i g .  15 g i v e s  a  d ia g r a m  o f  th e  p e r s p e x  l e v e r .  T h ese  
l e v e r s  w e re  f r e e l y  p i v o t e d  a t  o n e  e n d .  A t  t h e  o t h e r  e n d ,  
w h ic h  d i p p e d  i n t o  t h e  R i n g e r  i n  t h e  b a t h ,  t h e  l e v e r s  w ere  
s l o t t e d  f o r  a t t a c h m e n t  o f  t h e  l o o p s  o f  n y l o n  t h r e a d .  On 
e a c h  l e v e r ,  0 , 5  i n c h e s  f ro m  t h e  s l o t t e d  e n d ,  a  l i ^ t  w i r e  
h o o k  w as p a s s e d  t h r o u g h  a  h o l e  i n  t h e  p e r s p e x .  To t h e s e  h o o k s  
w e re  a t t a c h e d  t h r e a d s  g o in g  t o  e i t h e r  th e  s y s t e m  f o r  r e c o r d ­
i n g  o r  f o r  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n .
»P i g ,  1 4 .  H ie e x p e r i m e n t a l  l a y - o u t  f o r  r e c o r d i n g  th e  e f f e c t  
o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  " s t e p s "  on t h e  s e n s o r y  
d i s c h a r g e .  One l e v e r  i s  c o n n e c t e d  t o  t h e  m o v in g  
c o i l  s y s te m  f o r  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t h e  t e n s i o n  a n d  
t h e  o t h e r  to  t h e  t e n s i o n  t r a n s d u c e r .
The n e r v e  l i e s  o v e r  t h e  r e c o r d i n g  e l e c t r o d e  i n  t h e  
l a y e r  o f  l i q u i d  p a r a f f i n  w h i l e  t h e  m u s c le  a n d  th e  
e a r t h i n g  e l e c t r o d e  r e m a in  i n  R i n g e r .
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F i g . 1 5 . D iag ram  o f  on© o f  t h e  p e r s p e x  l e v e r s  t o  w h ic h  
t h e  m u s c le  w as a t t a c h e d .  T h is  l e v e r  h a d  a  
p e r s p e x  w a s h e r  s c re w e d  I n t o  I t  n e a r  t h e  p i v o t ,
A t h r e a d  f r o m  th e  e l e c t r o d e s  w as p a s s e d  b e tw e e n  
t h i s  w a s h e r  a n d  th e  l e v e r .
23.
A p p l i c a t i o n  o f  T e n s i o n .
T e n s io n  w as a p p l i e d  to  t h e  m u s c le  b y  m eans o f  a  mov­
i n g  c o i l  s y s t e m .  T h is  c o i l  h a d  a  b r a s s  r o d  a t t a c h e d  a t  
r i g h t  a n g l e s  t o  i t .  The r o d  c o u l d  b e  c o n n e c t e d ,  b y  a  t h r e a d ,  
t o  t h e  p e r s p e x  l e v e r .
The f o r c e  e x e r t e d  by t h e  c o i l  w as d i r e c t l y  p r o p o r t i o n ­
a l  t o  t h e  c u r r e n t  f l o w i n g  t h r o u g h  i t .  I n  t h e  I n i t i a l  e x p e r i ­
m e n ts  t h i s  c u r r e n t  w as n o t  c o n t i n u o u s l y  v a r i a b l e ,  s o  t h a t  t h e  
a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  o c c u r r e d  s u d d e n ly  (on  c o m p l e t i o n  o f  
t h e  c o i l  c i r c u i t )  and t h e  o n ly  v a r i a b l e  was t h e  f i n a l  t e n s i o n .  
I n  t h e  l e n g t h / t e n s i o n  e x p e r i m e n t s  t h e  c u r r e n t  i n  t h e  c o i l  
c i r c u i t  c o u l d  b e  v a r i e d  a s  d e s i r e d ,  an d  t h u s  v a r y i n g  t e n s i o n s  
c o u l d  b e  a p p l i e d  to  t h e  m u s c l e .
a )  ' S t e p s ^ .
The c o i l  was c o n n e c t e d ,  i n  s e r i e s ,  w i t h  a  b a t t e r y ,  a  
f i x e d  r e s i s t a n c e ,  a  p o t e n t i o m e t e r ,  a n d  a  k e y ,  t h e  c l o s u r e  o f  
w h ic h  c a u s e d  th e  s u d d e n  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n .  The v o l t a g e  
o f  t h e  b a t t e r y  an d  t h e  r e s i s t a n c e  o f  t h e  p o t e n t i o m e t e r  c o u l d  
t a k e  d i f f e r e n t  v a l u e s ,  t h u s  a l t e r i n g  th e  c u r r e n t  t h r o u g h  t h e  
c o i l  a n d  t h e  t e n s i o n  p r o d u c e d  by  i t .  The t e n s i o n s  p r o d u c e d  
by  v a r i o u s  d i f f e r e n t  v a l u e s  o f  r e s i s t a n c e  a n d  v o l t a g e  w ere  
m e a s u re d  by m eans o f  a  t o r s i o n  b a l a n c e .
b )  L e n g t h / T e n s i o n  D e t e r m i n a t i o n .
I n  t h e  l a t e r  e x p e r i m e n t s ,  on t h e  r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n
24 .
l e n g t h  a n d  t e n s i o n  f o r  t h i s  m u s c l e ,  i t  was p o s s i b l e  to  v a r y  
t h e  c u r r e n t  p a s s i n g  th r o u g h  t h e  c o i l  an d  th u s  a p p l y  a  v a r i a b l e  
t e n s i o n  to  th e  m u s c l e . T h is  w as d o n e  b y  u s i n g  a  r e s i s t a n c e  
b r i d g e  m e th o d  s u g g e s t e d  by D r. T .D .M . R o b e r t s .  The c i r c u i t  
i s  show n i n  F i g u r e  1 6 .  The c u r r e n t  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  c o i l  
c o u l d  b e  a l t e r e d  by  v a r y i n g  t h e  50 K p o t e n t i o m e t e r .  T h is  
p o t e n t i o m e t e r  w as  a t t a c h e d  t o  a  p u l l e y .  The p u l l e y  c o u l d  b e  
r o t a t e d  by  e i t h e r  o f  t h e  s y s t e m s  u s e d  t o  s t r e t c h  t h e  m u s c le  
i n  t h e  e x t e n s i o n  e x p e r i m e n t s ,  i . e . ,  th e  d a s h p o t  s y s t e m ,  f o r  
c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s ,  o r  t h e  S .H .M , m a c h in e ,  f o r  s i n u ­
s o i d a l  v a r i a t i o n s .  Thus t h e  t e n s i o n  i n  t h e  m u s c le  c o u l d  be  
v a r i e d  e i t h e r  s i n u s o i d a l l y  o r  w i t h  c o n s t a n t  r a t e  o f  c h a n g e  o f  
t e n s i o n .
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F i g .  1 6 . C i r c u i t  u s e d  f o r  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  v a r y i n g
c u r r e n t s  t o  t h e  m ov ing  c o l l .  The 50 K p o t e n t i o ­
m e t e r  w as a t t a c h e d  to  a  p u l l e y  w h ic h  w as c o n n e c t e d  
t o  e i t h e r  th e  d a s h p o t  s y s t e m  o r  t h e  S .H .M , m a c h in e .  
Thus t h e  c u r r e n t  I n  t h e  c o l l  c o u ld  h e  v a r i e d  e i t h e r  
w i t h  a  c o n s t a n t  r a t e  o f  c h a n g e  o r  s i n u s o i d a l l y .
2 5 .
R e c o r d in g  o f  T e n s i o n .
The t e n s i o n  a p p l i e d  t o  th e  m u s c le  was m e a s u r e d  b y  
m eans  o f  a  p h o t o - e l e c t r i c  t r a n s d u c e r  s i m i l a r  t o  t h a t  u s e d  
f o r  s i g n a l l i n g  m ovem ent I n  t h e  e x t e n s i o n  e x p e r i m e n t s .
The a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  c a u s e d  a  f l a g  t o  move 
b e tw e e n  a  l i g h t  s o u r c e  an d  a  p h o t o - e l e c t r i c  c e l l .  The 
o u t p u t  f ro m  t h e  p . e .  c e l l  I s  d e p e n d e n t  o n  t h e  am ount o f  l i g h t
f a l l i n g  on  e a c h  s i d e  o f  I t ,  Movement o f  t h e  f l a g  a l t e r e d
t h i s  and  t h u s  s i g n a l l e d  t h e  t e n s i o n .
The a r r a n g e m e n t  I s  shown In  F i g .  1 7 .  The t r a n s d u c e r  
w as  c o n t a i n e d  I n  a n  a lu m in iu m  b o x ,  t h e  t h r e a d  f ro m  t h e  l e v e r  
p a s s i n g  I n  t h r o u g h  a  s l i t  In  t h e  l i d .
The p a p e r  f l a g  w as  a t t a c h e d  t o  a  l i g h t  a lu m in iu m  t u b e  
w h ic h  w as f i t t e d  o v e r  a  t h i n  s t e e l  r o d  s o l d e r e d  t o  a  w a t c h  
s p r i n g .  The w a tc h  s p r i n g  w as f i r m l y  s c re w e d  down a t  b o t h  
e n d s .  The t h r e a d  f r o m  t h e  l e v e r  w as a t t a c h e d  to  a  h o o k  w h ic h  
s l i d  o v e r  t h e  a lu m in iu m  t u b e .  The h o o k  c o u l d  b e  f i x e d  t o  
a n y  p o i n t  o n  t h e  t u b i n g ,  t h u s  a l t e r i n g  t h e  e x c u r s i o n  o f  t h e  
f l a g  p r o d u c e d  by a  p a r t i c u l a r  t e n s i o n .  I t  w as  u s u a l l y  
p l a c e d  n e a r  t h e  b a s e  o f  t h e  r o d  so  t h a t  t h e  a c t u a l  m ovem ent
o f  t h e  p o i n t  o f  a t t a c h m e n t  w as v e r y  s m a l l .
The o u t p u t  f r o m  t h e  t r a n s d u c e r  w as to o  u n s t a b l e  t o  
m e a s u re  t h e  a b s o l u t e  v a l u e s  o f  th e  t e n s i o n s  a p p l i e d .  T h is  
was d o n e  by  m eans o f  a  t o r s i o n  b a l a n c e .  I t  was h o w e v e r  
p o s s i b l e  t o  m e a s u re  t h e  i n c r e a s e  I n  t h e  t e n s i o n  d u r i n g  th e
—  F LAG
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F i g . 1 7 . The p h o t o - e l e c t r i c  t r a n s d u c e r  u s e d  t o  m e a s u re
th e  c h a n g e s  I n  th e  t e n s i o n  a p p l i e d  t o  t h e  m u s c l e .  
The f l a g ,  t o  w h ic h  t h e  t h r e a d  f ro m  th e  m u s c le  
l e v e r  i s  a t t a c h e d ,  moves b e tw e e n  a  l i g h t  s o u r c e  
an d  a  p . e .  c e l l .  The l i g h t  b u lb  was h o o d ed  w i t h  
a  c e n t r a l  s l i t .  I n  o r d e r  t o  c u t  o u t  r e f l e c t i o n s  
f ro m  th e  I n s i d e  o f  th e  a lu m in iu m  b o x  w h ic h  was 
p a i n t e d  b l a c k .
26
m o v em en t.
A f t e r  a m p l i f i c a t i o n ,  by m eans o f  a  d o u b l e  t r i o d e ,  
t h e  o u t p u t  f r o m  t h e  t r a n s d u c e r  w as  f e d  i n t o  e i t h e r  a  c a th o d e -  
r a y  o s c i l l o s c o p e  o r  a  p en  r e c o r d e r .
27 .
G l y c é r i n e  T r a n s d u c e r .
I n  t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  l e n g t h / t e n s i o n  r e l a t i o n ­
s h i p  f o r  t h i s  m u s c le  t h e  a l t e r a t i o n s  i n  l e n g t h  w ere  m e a s u r e d  
b y  m ean s  o f  t h i s  t r a n s d u c e r .
E ach  o f  t h e  l e v e r s  t o  w h ic h  t h e  m u s c le  was a t t a c h e d  
c a r r i e d  a  p e r s p e x  s i d e  a rm .  T h ro u g h  a  h o l e  a t  t h e  en d  o f  
e a c h  s i d e  a rm  p a s s e d  a  p i e c e  o f  s i l v e r  w i r e  w h ic h  d i p p e d  i n t o  
a  p e r s p e x  b a t h  c o n t a i n i n g  a  g l y c e r i n e  a n d  s a l i n e  m i x t u r e  
( P i g . 1 8 ) .
T h ese  w i r e s  w e re  c o n n e c t e d  to  a  f i x e d  r e s i s t a n c e  a n d  
t o  a  p o t e n t i o m e t e r  to  fo rm  one a rm  o f  a  r e s i s t a n c e  b r i d g e  a s  
shown ( F i g .  1 9 ) .  S a l i n e  w as a d d e d  t o  t h e  g l y c e r i n e  In  t h e  
b a t h  t o  lo w e r  t h e  r e s i s t a n c e  o f  t h e  f l u i d .
F i n e  e n a m e l le d  w i r e  w as  u s e d  t o  c o n n e c t  t h e  s i l v e r  
w i r e s  t o  t h e  p o t e n t i o m e t e r  s o  t h a t  t h e r e  w ou ld  b e  no  h i n d r a n c e  
o f  t h e  movement o f  t h e  l e v e r s . The s i l v e r  w i r e s  moved a l o n g  
w i t h  t h e  l e v e r s  a n d  t h u s  t h e  r e s i s t a n c e  o f  t h a t  a rm  o f  t h e  
b r i d g e  was a l t e r e d .
The o u t p u t  f ro m  t h e  b r i d g e  w as f e d  i n t o  t h e  p e n  
r e c o r d e r .
7b Potentiom eter
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P i g . 1 8 .  The g l y c e r i n e  t r a n s d u c e r  u s e d  t o  m e a s u re  t h e
c h a n g e s  o f  l e n g t h  i n  th e  m u s c le  on th e  a p p l i c a t i o n  
o f  v a r y i n g  t e n s i o n s .  S i l v e r  w i r e s  d i p p e d  i n t o  a  
g l y c e r i n e  a n d  s a l i n e  m i x t u r e  i n  a  n a r r o w  p e r s p e x  
h a t h .  Movement o f  t h e  l e v e r s  a l t e r e d  th e  r e s i s t a n c e  
b e tw e e n  t h e  s i l v e r  w i r e s ,  . T h is  r e s i s t a n c e  fo rm e d  o n e  
a rm  o f  a  r e s i s t a n c e  b r i d g e  ( P i g , 1 9 )  a n d  t h u s  th e  
l e n g t h  c h a n g e s  w e re  s i g n a l l e d .
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P i g , 1 9 .  D iag ram  o f  t h e  c i r c u i t  o f  t h e  r e s i s t a n c e
b r i d g e  a r r a n g e m e n t  u s e d  t o  m e a s u re  t h e  l e n g t h  
c h a n g e s  i n  t h e  m u s c le  p r o d u c e d  by  t h e  a p p l i c a ­
t i o n  o f  v a r y i n g  t e n s i o n s .  The s i l v e r  w i r e s  
a t t a c h e d  t o  th e  p e r s p e x  l e v e r s  d i p  i n t o  t h e  
g l y c e r i n e  b a t h .  Movement o f  t h e  l e v e r s  a l t e r s  
t h e  r e s i s t a n c e  o f  one a rm  o f  t h e  b r i d g e  a n d  
t h u s  th e  c h a n g e  i n  l e n g t h  i s  s i g n a l l e d ^
28 .
E l e c t r o d e s .
Vflien t h e  t e n s i o n  s t e p s  w ere  a p p l i e d  t o  t h e  m u s c le  i t  
w as c o n s i d e r a b l y  s t r e t c h e d  a n d  t h e  p o i n t  o f  n e r v e  e n t r y  moved 
a n  a p p r e c i a b l e  d i s t a n c e .  I f  i t  w as a t t e m p t e d  t o  r e c o r d  t h e  
e f f e c t  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  on  th e  s p i n d l e  d i s c h a r g e  
u s i n g  s t a t i o n a r y  e l e c t r o d e s ,  t h e  n e r v e  e i t h e r  b r o k e ,  came o f f  
t h e  e l e c t r o d e s ,  o r  moved o v e r  t h e  e l e c t r o d e s  to  s u c h  a n  e x t e n t  
t h a t  a  l a r g e  m ovem ent a r t e f a c t  was r e c o r d e d .  To o v e rc o m e  
t h i s  d i f f i c u l t y  m o v a b le  e l e c t r o d e s  w ere  m a d e .
The m o s t  s a t i s f a c t o r y  r e c o r d i n g  c o n d i t i o n s  w e re  
o b t a i n e d  when th e  e l e c t r o d e s  w e re  a t t a c h e d  t o  a  l e v e r  w h ic h  
c o u l d  b e  l i n k e d  t o  t h e  o t h e r  l e v e r s .  T hus t h e  e l e c t r o d e s  
c o u l d  move i n  c o n j u n c t i o n  w i t h  t h e  n e r v e .
The e l e c t r o d e s  c o n s i s t e d  o f  P t  w i r e s  s o l d e r e d  on t o  
f i n e  e n a m e l l e d  w i r e  an d  a t t a c h e d  t o  a  t h i n  m e t a l  s t r i p .
T h is  m e t a l  s t r i p  w as f r e e l y  p i v o t e d  a t  one end  a n d  h a d  a  
n um ber o f  s m a l l  h o l e s  p u n c h e d  i n  i t  to  w h ic h  s m a l l  w i r e  h o o k s  
w e re  a t t a c h e d .
One o f  t h e  p e r s p e x  l e v e r s  h a d  a  p e r s p e x  w a s h e r  
s c re w e d  i n t o  i t  n e a r  th e  p i v o t ,  A f i n e  t h r e a d  c o u l d  b e  
a t t a c h e d  t o  a n y  o f  t h e  h o o k s  i n  th e  e l e c t r o d e s  a n d  p a s s e d  
ro u n d  t h i s  w a s h e r .  T h u s  movement o f  t h e  l e v e r  c a u s e d  movement 
o f  t h e  e l e c t r o d e s .  The m a g n i tu d e  o f  t h e  e l e c t r o d e  m ovem ent 
was d e p e n d e n t  on  t h e  p o i n t  o f  a t t a c h m e n t  o f  t h e  t h r e a d .  The 
e l e c t r o d e  i s  shown i n  P i g , 2 0 ,
,V '\ ,
F i g , 2 0 . The e l e c t r o d e s  u s e d  to  r e c o r d  th e  e f f e c t  o f  
t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  ” steps** on t h e  
s e n s o r y  d i s c h a r g e .
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B o th  t h e  p e r s p e x  l e v e r s  w e r e  a t t a c h e d  to  b r a s s  r o d s  
w h ic h  w e re  f i x e d  to  a  r a c k  a n d  p i n i o n  s y s t e m  s u c h  t h a t  t h e i r  
d i s t a n c e  a p a r t  was a l t e r a b l e .  The e l e c t r o d e s  w e re  a l s o  
f i x e d  to  a  r a c k  a n d  p i n i o n  a r r a n g e m e n t  so  t h a t  t h e y  w e re  
m o v a b le  i n  an y  d i r e c t i o n .
3 0 .
R e c o r d i n g .
a )  * S t e p s * ,
The e f f e c t s  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  on t h e  
d i s c h a r g e  f ro m  th e  s p i n d l e  w e re  r e c o r d e d  b y  p h o t o g r a p h i n g  
t h e  a c t i o n  p o t e n t i a l s  d i s p l a y e d  on t h e  s c r e e n  o f  t h e  c a t h o d e  
r a y  o s c i l l o s c o p e .  . The r e c o r d i n g  a r r a n g e m e n t s  w e re  s i m i l a r  
t o  t h o s e  e m p lo y e d  i n  t h e  e x t e n s i o n  e x p e r i m e n t s .
T h ese  e x p e r i m e n t s  w ere  n o t  c a r r i e d  o u t  on t h e  s c r e e n e d  
c a g e  b u t  on a n  e a r t h e d  m e t a l  t a b l e .
b )  L e n g t h / T e n s i o n  R e l a t i o n s h i p .
The o u t p u t s  f ro m  t h e  p h o t o - e l e c t r i c  a n d  t h e  g l y c e r i n e  
t r a n s d u c e r s  w e re  f e d  i n t o  tw o c h a n n e l s  o f  t h e  3 - c h a n n e l  
p e n  r e c o r d e r  ( P i g , 21 )  a n d  r e c o r d e d  g r a p h i c a l l y .
PEN
R E C O R D E R
i
PE N 
a m  P U F f E P S
P i g . 2 1 .  P h o to g r a p h  o f  t n e  3 - c h a n n e l  p e n - r e c o r d e r  
w i t h  t h e  p e n  a m p l i f i e r s  u n d e r n e a t h .  The 
o u t p u t s  f ro m  t h e  g l y c e r i n e  an d  p h o t o ­
e l e c t r i c  t r a n s d u c e r s  w ere  f e d  i n t o  a m p l i f i e r s  
1  a n d  2  and  t h u s  l e n g t h  a n d  t e n s i o n  c h a n g e s  
w ere  r e c o r d e d  b y  p e n s  1  a n d  2  r e s p e c t i v e l y .
c ) .  The t r a n s f e r  f u n c t i o n .
31 .
The T r a n s f e r  F u n c t i o n .
The t r a n s f e r  f u n c t i o n ,  d e r i v e d  by  R o b e r t s ,  Boyd & 
C a l m i e ,  r e l a t e s  t h e  im p u l s e  f r e q u e n c y ,  i n  t h e  a f f e r e n t  
n e r v e  f ro m  t h e  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r ,  t o  t h e  d e f o r m a t i o n  
a t  t h e  r e c e p t o r .  The f o m  o f  t h i s  f u n c t i o n  i s  show n b e lo w  
a n d  t h e  e x p r e s s i o n s  d e r i v e d  by m ean s  o f  w h ich  t h e  r e s p o n s e s  
t o  t h e  * c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s ’ a n d  t o  s i n u s o i d a l  movement 
c a n  b e  c a l c u l a t e d .
T h e o ry
A d i s p l a c e m e n t  S l e a d s  to  a  f r e q u e n c y  ^  (S ) w h ic h  i s
in d e p e n d e n t  o f  v e l o c i t y .
A v e l o c i t y  v  l e a d s  t o  a  f r e q u e n c y  ^  (v )  w h ic h  i s  rem em b ered
K )  -  T S t
w h e re  (p (y ^ i  i t  ±g  t h e  co m p o n en t o f  t h e  t o t a l  f r e q u e n c y  w h ic h
i s  d u e  t o  v e l o c i t y  v  d u r i n g  t h e  i n t e r v a l  t  t o  t  . + S t ,  
a n d  T  i s  th e  t im e  c o n s t a n t  o f  d e c a y  o f  th e  memory
= \  Y  ^ ^
T o t a l  c o n t r i b u t i o n  to  f r e q u e n c y  
a t  t i m e  t% due  t o  t h i s  com ponen t
(N o te  -  F o r  c o n v e n i e n c e ,  i s  r e f e r r e d  t o  b e low  a s  .
A p p l i c a t i o n  t o  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s
32
t '  t "  t
S u p p o se  m ovem ent w i t h  v e l o c i t y  v  l a s t s  f r o m  t  = t^  t i l l  t  ** t "
V e l o c i t y  com ponen t a t  t
- o O
-t*C [ (j>
- pO
i r"*' 1 - ^V e l o c i t y  e tm p o n e n t  a t  t  ~ \ ( i  T  dJt -  ^
f * ‘ A - t z L l
+ I <P TT (£t
t '
-oO
V e l o c i t y  com ponent a t  t^ = j  (j> ^  ^
a )  t  < ^ -e.-cf ' è  T ^V e l o c i t y  com ponen t a t  t , - J  T
L e t ^ ' k v ,  t h e n  i f  k i s  c o n s t a n t ,  ^  i s  c o n s t a n t .
V e l o c i t y  com ponen t a t  t ,  - 4 ^ ^  (JjC T
^  4 > r  i '  '  ^  ]
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V e l o c i t y  com ponent a t  t  = J ^  ^
s c  *
^  X" '
(j) -  t v .  'V/hen t , v  ■= o
£ d
. ' .  ( ' ( i t '  ^ J t  - 0
r  . i “ . t . - t
V e l o c i t y  com ponen t a t  t ,  s  f  ^  C T" JU^
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A p p l i c a t i o n  t o  s in u s ô f c d a l  movement 
L e t  V = a  s i n  u/tT w h e re  a ^
L e t  kv ( fo u n d  t o  h e  a p p r o x i m a t e l y  t r u e  )
= k a  s i n  uÆ .
F r e q u e n c y ,  a t  t im e  t,  = I (b  X, oLt
due  t o  v e l o c i t y  t  ^ _t
I *1=1 », f ' 4
f  r  '  fNow \ e ^ ^ s i n  lo t cU » I a s i n h t  -  h  c o s  b t )  I 
i  ^  a t  » hri JL
.*. S u b s t i t u t i n g  a  % ^  and  b  = &/
T
t  t  ^  V
We h a v e  \  9  0 * * 5" d t   ^ ak e~ * ' l  sin ou ^ -c^ cos^ ^ )/
o 'uÀT. ^  ^
P u t  a k  ^  C
+-L
T i
. ^  (j) e ,  ^  d t  - C e  (  ^ s i n & ( / ( - ( ^  c o s < ^ )
 ^ - ^ 7
-  C s i n  -  u/cosu^C^ -t ^
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S i m i l a r l y  j*  ^^ *^dt = C e s i n  c o s  ^
-ZatT 
ur
-Jt,r - 2n%T
“ C e -  u /  -  e
-iff -inlf -1
(X/ — @ WT (—C(/)j
-Znjr 
w
"• — <)0 L e t  n -^ o o   ^ t h e n  e > e = o
f  I - t ,
. \ (p  e ^  d t  = —C e *• u /
Ti. . F r e q u e n c y ,  a t  t im e  t ,  % j  y  @ ^  d t
d u e  t o  v e l o c i t y
J ^ e  ^  d t  -► e d t  
-oO o
C e 4- C ( ^ s i n o / -  co s  4- C e ^ u /
= C ( -:^ sinou^^  -  u/ c o s  )
O
— -  ^ 1
T hus i t  c a n  b e  s e e n  t h a t  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  s i n u s o i d a l l y  
v a r y i n g  s t i m u l i  e l i m i n a t e s  t h e  e f f e c t  o f  p r e v i o u s  e v e n t s  on 
a  p r o c e s s  w h ic h  show s e x p o n t i a l  a d a p t a t i o n #
PART 2 .
ANAETSIS OP 3EE RESPONSE TO EXTENSION.
36 .
A n a l y s i s .
The r e s p o n s e s  to  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s  a n d  t o  
s i n u s o i d a l  m ovem ents  o f  t h e  m u s c le  w ere r e c o r d e d  on f i l m .
The i n t e r v a l s  b e tw e e n  i m p u l s e s  w e re  m e a s u re d  an d  t h e  c o u r s e  
o f  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  p l o t t e d  on a  g r a p h .  The r e s p o n s e  
c u r v e s  w ere  th e n  a n a l y s e d  i n  a  s i m i l a r  m an n e r  t o  t h e  a n a l y s i s  
o f  t h e  k n e e  j o i n t  r e s p o n s e .  T h is  a n a l y s i s  i s  d e s c r i b e d  i n  
d e t a i l  b e lo w .
I t  was h o p e d  to  s e e  w h e th e r  th e  same t r a n s f e r  f u n c t i o n  
w o u ld  be  a b l e  t o  p r e d i c t  t h e  r e s p o n s e s  o f  b o t h  s e n s e  o r g a n s  
( i . e .  c a t  k n e e  j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  a n d  f r o g  n e u r o m u s c u la r  
s p i n d l e )  t o  c e r t a i n  t y p e s  o f  s t i m u l â t i c n .
R e sp o n se  t o  C o n s ta n t  V e l o c i t y  S t e p s .
The e f f e c t  o f  s t r e t c h  on t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  o f
t h e  s p i n d l e  was r e c o r d e d  on f i l m  o n ly  o n  t h o s e  o c c a s i o n s
when a  ’ s i n g l e  u n i t  ’ d i s c h a r g e  was o b t a i n e d .  F i l m  r e c o r d ­
i n g s  w e r e  made o f  t h e  r e s p o n s e s  o f  n i n e  d i f f e r e n t  u n i t s .
I n  o n l y  f o u r  o f  t h e s e  were t h e  r e s p o n s e s  t o  s t r e t c h  a n a l y s e d .  
A n a l y s i s  o f  t h e  r e s p o n s e  t o  s t r e t c h  i s  q u i t e  a  l e n g t h y  p r o ­
c e d u r e ,  so  t h a t  t h o s e  u n i t s  w h ic h  h a d  a  low d i s c h a r g e  f r e ­
q u e n c y ,  o r  i n  w h ich  t h e  movement w as n o t  q u i t e  l i n e a r ,  w e re
n o t  a n a l y s e d .  The s t e p s  a p p l i e d  t o  e a c h  u n i t  a r e  shown i n
T a b le  1 .
The a v e r a g e  l e n g t h  o f  t h i s  m u s c le  i s  15 mm. a n d  t h e
BD
F i g . 2 2 .  O s c i l l o g r a p h  r e c o r d s  o f  t h e  e f f e c t  on t h e  s e n s o r y  
d i s c h a r g e  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  a  c o n s t a n t  v e l o c i t y  
s t e p  ( U n i t  9 ( 4 ) ) .  The u p p e r  l i n e  s i g n a l s  t h e  m ove­
m ent ( 1 1 . 6  mm. e x t e n s i o n )  and a l s o  c a r r i e s  th e  t i m e -  
m a r k e r  ( 4  s e c .  p u l s e s ) .
A. A p p l i c a t i o n  o f  th e  s t e p .
B. D i s c h a r g e  r e c o r d e d  10 se c  a f t e r  s t e p .
C. D i s c h a r g e  r e c o r d e d  30  s e c .  a f t e r  s t e p ,
D. D is c h a r g e  r e c o r d e d  2 m in .  a f t e r  s t e p .
T a b le  1 ,
The n u m b e r ,  v e l o c i t y  a n d  e x t e n t  o f  t h e  s t e p s  a p p l i e d  t o  e a c h
u n i t .
A. U n i t s  i n  w h ich  t h e  r e s p o n s e  t o  e v e r y  s t e p  w as  m e a s u re d
a n d  g r a p h e d .
U n i t  
5
8
9
No, Range . V e l . N o . o f Respo]
( S c a l e ) _ m m . / s e c . S t e p s A n a ly
B 3 . 1 - 3 . 7 2 1
C tt 2 . 4 2
D n 1 .7 3 +
E tt - 3 M e a su re d  n o
I 3 . 1 —3 . 4 0 . 9 3 +
J tt 2 . 2 2 +
K tt 2 2 -
C 2 . 0 - 2 ,5 0 .2 8 3 +
D tt 0 .5 5 3 4-
E tt 2 . 0 3 4-
P tt 1#7 3 4-
G tt 0 .5 5 3 4-
H tt 0 .3 3 3 4-
3 2 . 9 - 3 . 4 0 .2 5 2 4-
5 It 0 . 5 4 4-
7 tt 1 .7 3 4-
1 0 3 . 4 r 3 . 9 1 .7 3 —
1 2 tt 0 . 5 3 «
14 tt 0 .2 5 3 -
1 3 . 3 - 3 . 7 0 .2 7 2 4*
2 It 0 . 5 1 2 4-
3 tt 0 . 7 2 4-
4 ft 1 . 0 2 4-
5 If 1 .3 2 4-
6 tt 1 . 8 2 4-
R e sp o n se  to  25  s t e p s  m e a s u re d  and  p l o t t e d .  
R e sp o n se  t o  19 s t e p s  a n a l y s e d .
R e sp o n se  t o  57 s t e p s  r e c o r d e d  
R e sp o n se  t o  48  s t e p s  m e a s u r e d  
R e sp o n se  t o  19 s t e p s  a n a l y s e d .
T a b le  1  (ContcL.)
B. U n i t s  i n  w h ic h  t h e  r e c o r d e d  r e s p o n s e s  w e re  n o t  a l l
m e a s u r e d .
U n i t  N o,
12
15
14
15
16
17
18
19
20 
21 
23
27
28
29
30
31
32
Range
( S c a l e )
3 . 3 - 4 . 0
tt
tt
tt
tt
tt
3 . 3 —4 .3
tt
tt
It
tt
3 . 7 - 4 . 3
tt
tt
tt
tt
tt
V e l .  
mm . / s e c .
0 .2 9
0 .4 4
0 . 5 8
0 .9 3
1 .4  
2 . 1  
2 .0
1 .5  
1 .2 8  
0 .7 4  
0 .3  
0 .2 5  
0 .5 2  
0 .6 3  
0 . 8 2  
1 .0 4  
1 .8 5
o f  
S t e p s
R e sp o n se
P l o t t e d
+
4-
4-
4-
4-
4-
+
+
4-
4*
4-
4-
4-
4-
4-
+
4-
R© cords 
to o  
s h o r t  
f o r
a n a l y s i s
1
2
F i l m  s p e e d  u n s u i t a b l e
A
B
G
B
C
D
B
Q
D
C
D
E
G
H
N
F r e q .  v e r y  low
F r e q .  v e r y  low
4 . 0 - 4 . 5
tt
tt
4 . 5 —5 .0
tt
4 . 0 - 5 . 0
0.2
0 .4 0
0 .6 6
0 .2
0 , 3
0.2
1
3
2
2
2
4
4*
4*
4*
4-
4-
4-
R e s p o n s e  t o  32 s t e p s  r e c o r d e d
R e sp o n se  t o  23 s t e p s  m e a s u re d  a n d  p l o t t e d ,
37.
maximum e x t e n s i o n  was 2 . 4  mm, The t im e  t a k e n  f o r  t h e  s t e p s  
v a r i e d  w i t h  v e l o c i t y ,  w i t h  a  maximum t im e  o f  4 s e c .
T he r e s p o n s e  t o  a  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p  w as r e c o r d e d  
c o n t i n u o u s l y  f o r  a b o u t  30  s e c ,  a f t e r  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  
s t r e t c h  a n d  t h e r e a f t e r  f o r  5 s e c .  p e r i o d s ,  -|*, 1 ,  1 ^  a n d  2 
m i n u t e s  l a t e r .  The m u sc le  was t h e n  r e s t o r e d  t o  i t s  o r i g i n a l  
p o s i t i o n  an d  a  3 m in u te  i n t e r v a l  a l lo w e d  t o  e l a p s e  b e f o r e  th e  
n e x t  s t r e t c h .  An a t t e m p t  w as m ad e , a t  e a c h  v e l o c i t y  o f  
s t r e t c h ,  t o  r e p e a t  t h r e e  s t e p s  o v e r  th e  same r a n g e .
I t  was f o u n d  t h a t  a  3 - m in u te  i n t e r v a l  b e tw e e n  p u l l s  
g a v e  c o n s i s t e n t  r e s p o n s e s  ( a s  shown i n  F i g . 2 3 ) .  I f  t h e r e  
w as a  l o n g e r  i n t e r v a l  ( e . g .  when t h e  ca m era  f i l m  h a d  to  be 
c h a n g e d  b e tw e e n  p u l l s )  i t  w as o c c a s i o n a l l y  fo u n d  t h a t  t h e  
r e s p o n s e  t o  th e  s e c o n d  s t r e t c h  was som ew hat g r e a t e r  th a n  
t h a t  p r e v i o u s l y  o b t a i n e d .  T h i s  e f f e c t  i s  shown i n  F i g . 2 4 .
F rom  t h e  p r o t o c o l  t h e r e  a r e  18  o c c a s i o n s  ( T a b le  2 )  
when t h e r e  was a  l o n g e r - t h a n - n o r m a l  i n t e r v a l  b e tw e e n  p u l l s  
( th o u g h  t h e r e  i s  an  i m p r e s s i o n  t h a t  i n  some o f  t h e  l a t e r  
e x p e r i m e n t s  a n  u n r e c o r d e d  p u l l  was m ade to  o f f s e t  t h e  e f f e c t  
o f  t h e  l o n g e r  p a u s e ) . I n  7 o f  t h e s e  o c c a s i o n s  th e  s u b s e ­
q u e n t  r e s p o n s e  was h i g h e r  t h a n  n o r m a l .  I f  t h i s  e f f e c t  i s  
g e n u in e  i t  may mean t h a t  3 m in ,  w as  t o o  s h o r t  a  p e r i o d  t o  
a l lo w  f o r  th e  r e t u r n  t o  f u l l  e x c i t a b i l i t y  o f  t h e  s p i n d l e .
4 0
3 0
CO
2 0
(/)
2-4MM.
UNIT 5CS E C O N D S
F lp ;,2 5 ^  G ra p h s  o f  t h e  r e s p o n s e s  t o  tw o s u c c e s s i v e  s t e p s  a t  
t h e  same v e l o c i t y ,  o v e r  th e  sam e r a n g e ,  sh o w in g  th e  
r e p e a t a b i l i t y  o f  t h e  r e s p o n s e
O -------0  1 s t  step .
X  X 2 n d  s t e p .
The m u s c le  w as k e p t  i n  th e  s t r e t c h e d  p o s i t i o n  f o r  
2 m in .  I t  w as t h e n  r e s t o r e d  t o  i t s  o r i g i n a l  p o s i t i o n  
a n d  3 m in .  a l l o w e d  t o  e l a p s e  b e f o r e  r e p e t i t i o n  o f  th e  
s t e p .
4 0
03  0
ui
20
-x.-y
a l O
I O
U N IT  51SECO NDS
F I s , 2 4 ,  G rap h s  s h o w in g  t h e  e f f e c t  on th e  r e s p o n s e  o f  a l l o w ­
i n g  a  l o n g e r  I n t e r v a l  th a n  3 m in ,  b e tw e e n  s t e p s ,
3 s t e p s  a t  t h e  same v e l o c i t y  o v e r  th e  same r a n g e ,
^   G 1 s t  s t e p .
X  X 2 n d  s t e p  ( a f t e r  10 m in .  I n t e r v a l ) ,
•  ----------#  3 r d  s t e p  (3 m in ,  a f t e r  2 n d  s t e p ) .
Table 2 .
O c c a s io n s  when th e  I n t e r v a l  b e tw e e n  r e p e a t e d  s t e p s  ( a t  t h e  
same v e l .  o v e r  th e  same r a n g e )  was g r e a t e r  t h a n  n o r m a l .
U n i t
5
7
8  
9
N o. o f  l o n g e r - t h a n - 3  m in .  
p a u s e s
5
5
4
18 p a u s e s
E f f e c t  on t h e  
r e s p o n s e
3 r i s e s
1  r i s e
3 r i s e s  
7 r i s e s
On 18  o c c a s i o n s  t h e  I n t e r v a l  b e tw e e n  p u l l s  
was l o n g e r  t h a n  t h e  n o r m a l  3 m in .
On 11 o c c a s i o n s  t h e  s u b s e q u e n t  r e s p o n s e  was 
u n c h a n g e d ,  w h i l e  on 7 o c c a s i o n s  t h e r e  w as a  r i s e  
In  th e  r e s p o n s e .
38,
D is p la c e m e n t  C o m p o n e n t ( ^)
I n  t h e  t h e o r y  o f  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  i t  w as 
p o s t u l a t e d  t h a t  o n e  p o r t i o n  o f  t h e  r e s p o n s e  w as due  t o  t h e  
p o s i t i o n ,  o r  d e f o r m a t i o n ,  o f  t h e  r e c e p t o r .  T h is  i s  t h e  
d i s p l a c e m e n t  com ponen t^  .
F rom  F i g . 2 3 ,  i t  c a n  b e  s e e n  t h a t  a t  a b o u t  15 s e c .  
a f t e r  t h e  en d  o f  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p  t h e  d i s c h a r g e  f r e ­
q u e n c y  f ro m  t h e  s p i n d l e  h a s  s e t t l e d  down t o  a  s t e a d y  v a l u e .
Two m i n u t e s  a f t e r  th e  m ovem ent t h e  f r e q u e n c y  I s  s t i l l  a t  
t h i s  l e v e l .
I f  t h e  g r a p h s  o f  th e  r e s p o n s e s  t o  s t e p s  a t  d i f f e r e n t  
v e l o c i t i e s ,  o v e r  th e  same r a n g e ,  a r e  s u p e r im p o s e d ,  a s  i n  
F i g , 2 5 ,  i t  c a n  b e  s e e n  t h a t  t h e  d i s c h a r g e s  a l l  a d a p t  ijo t h e  
same s t e a d y  v a l u e . T h e r e f o r e  t h i s  f r e q u e n c y  m u s t  be i n d e ­
p e n d e n t  o f  v e l o c i t y .  The f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e  a f t e r  
two m i n u t e s  i n  a n y  p o s i t i o n  i s  t a k e n  t o  be d u e  s o l e l y  to  I t s  
p o s i t i o n ,  i . e .  i t  i s  t h e  d i s p l a c e m e n t  co m p o n en t ^  .
I t  was a s su m e d  t h a t  t h i s  v a l u e  was a t t a i n e d  a n d  
k e p t  w h e n e v e r  t h e  f i n a l  p o s i t i o n  was r e a c h e d  a n d  t h a t ,  d u r i n g  
m o vem en t, t h i s  co m p o n en t  i n c r e a s e d  l i n e a r l y  w i t h  p o s i t i o n .
On th e  o c c a s i o n s  when t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  was 
m e a s u re d  a f t e r  3 m in .  i n  v a r i o u s  p o s i t i o n s  a n d  t h e s e  v a l u e s  
p l o t t e d  a g a i n s t  th e  e x t e n s i o n  o f  t h e  m u s c le  t h i s  l i n e a r  r e l a t i o n ­
s h i p  a p p e a r e d  t o  be a p p r o x i m a t e l y  t r u e . T h ese  p o s i t i o n / f r e -  
q u e n c y  c u r v e s  a r e  shown i n  F i g , 2 6 .
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F 1 ^ . 2 5 . G ra p h s  o f  ü ie  r e s p o n s e s  t o  s t e p s  o f  t h r e e  d i f f e r e n t
v e l o c i t i e s  o v e r  t h e  same r a n g e .
The t h r e e  r e s p o n s e s  a d a p t  t o  t h e  same f i n a l  v a l u e ,
^    #  4 m m . / s e c .
^  X 1 , 1  m m , / s e c ,
^  ...............G 0 , 6  m m , / s e c .
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F l R . 2 6 . The r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  e x t e n s i o n  o f  t h e  m u s c le  
a n d  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  f o r  u n i t s  5 , 6 , 7 , 8 , 9 ,
E a c h  p o i n t  r e p r e s e n t s  t h e  f r e q u e n c y  o f  th e  d i s c h a r g e  
r e c o r d e d  3 m in u t e s  a f t e r  th e  c o r r e s p o n d i n g  p o s i t i o n  h a d  
b e e n  r e a c h e d .
T h i s  r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  p o s i t i o n  a n d  a d a p t e d  d i s ­
c h a r g e  f r e q u e n c y  i s  a p p r o x i m a t e l y  l i n e a r ,
(The o r d i n a t e  s c a l e  s t a r t s  a f r e s h  f r o m  z e r o  f o r  
e v e r y  u n i t , )
3 9 ,
U n i t  ^  d i f f e r s  f r o m  th e  o t h e r  u n i t s  i n  t h a t ,  a l ­
th o u g h  t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e s  t o  s t e p s  o f  d i f f e r e n t  
v e l o c i t y  h a v e  a l l  a d a p t e d  t o  a l m o s t  t h e  same v a l u e  a f t e r  18 
s e c o n d s ,  t h i s  v a l u e  i s  h i g h e r  th a n  t h e  v a l u e  o f  t h e  r e s p o n s e  
a f t e r  2  m i n u t e s  ( P i g , 2 7 ) ,
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F i g . 2 7 .  G ra p h s  o f  th e  r e s p o n s e s  to  s t e p s  o f  t h r e e  d i f f e r e n t
v e l o c i t i e s  o v e r  th e  same r a n g e ,
•  ----------- •  2 . 7  m m . / s e c .
X  X 1 . 1  m m . / s e c .
^    ^  0 . 5  m m . / s e c ,
17 s e c .  a f t e r  t h e  s t a r t  o f  t h e  m o v e m en t ,  r e s p o n s e s  
h a v e  a l l  a d a p t e d  t o  32  imp . / s e c .
2  m in .  a f t e r  th e  s t a r t  o f  t h e  m o vem en t, r e s p o n s e s  
h a v e  a l l  a d a p t e d  t o  2 0  i m p . / s e c .
4 0 .
V e l o c i t y  Component
I t  “was ■ p o s t u l a t e d  t h a t  t h e  t o t a l  r e s p o n s e  P e q u a l l e d  
t h e  sum o f  th e  d i s p l a c e m e n t  co m p o n e n t  ÿ a n d  t h e  v e l o c i t y  
co m p o n en t  ^  ) • T hus  when t h e  d i s p l a c e m e n t  co m p o n en t
w as d e d u c te d  f ro m  th e  t o t a l  r e s p o n s e  c u r v e  P ,  a s  shown i n  
P i g . 2 8 ,  t h e  c u r v e  w h ic h  r e m a in e d  was a s su m e d  to  be com posed  
s o l e l y  o f  co m p o n en ts  d u e  t o  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  m o v e m e n t.
When t h e  m u s c le  w as s t r e t c h e d  b y  s t e p s  o f  c o n s t a n t  
v e l o c i t y ,  t h e  r e s p o n s e  f r e q u e n c y / t i m e  c u r v e s  o b t a i n e d  w e re  
s i m i l a r  i n  f o rm  t o  t h o s e  w h ic h  w e re  o b t a i n e d  f ro m  th e  c a t  
k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  ( P i g , 2 9 )  i n  r e s p o n s e  t o  s i m i l a r  
m o v e m en ts .  I t  w as f o u n d  t h a t ,  f o r  th e  k n e e - j o i n t  p r o p r i o ­
c e p t o r ,  t h e  a s s u m p t io n  t h a t  t h e r e  w e re  t h r e e  v e l o c i t y  com­
p o n e n t s ,  ÿ , ,  a n d  ^  ^ p o s i t i v e ,  an d  ^  ^ n e g a t i v e ,  g a v e  q u i t e  
a  good  f i t  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  c u r v e .  T h e r e f o r e  i t  se em e d  
r e a s o n a b l e  t o  a t t e m p t  t o  f i t  t h r e e  v e l o c i t y  c o m p o n e n ts  t o  
t h e  s p i n d l e  r e s p o n s e .
The f o r m  o f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e ,  i n i t i a l  r a p i d  f a l l  a n d  
lo n g  t a i l ,  m ade i t  seem  l i k e l y  t h a t  t h e r e  was a  com ponen t 
w i t h  a  s h o r t  memory a n d  o n e  w i t h  a  l o n g  m em ory. I n  th e  
l a t t e r  p a r t  o f  t h e  c u r v e  t h e  Im p u ls e  f r e q u e n c y  w i l l  b e  e n t i r e ­
l y  due t o  t h i s  l o n g  memory c o m p o n e n t ,  s a y  , P rom  e x a m in a ­
t i o n  o f  t h i s  p a r t  o f  t h e  c u r v e ,  w h ic h  d e c a y e d  a p p r o x i m a t e l y  
e x p o n e n t i a l l y ,  a  v a l u e  w as  c h o s e n  f o r  th e  t i m e  c o n s t a n t  o f  
d e c a y  .
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P i g , 28* A . The t o t a l  o b s e r v e d  r e s p o n s e ,  P ,  and  th e
d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t^  ^
B. T o t a l  o b s e r v e d  r e s p o n s e  l e s s  t h e  d i s p l a c e m e n t  
c o m p o n e n t ,  g i v i n g  th e  p a r t  o f  t h e  r e s p o n s e  p o s t u l a t e d  
t o  b e  due s o l e l y  t o  t h e  v e l o c i t y  o f  th e  m o v e m en t .
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F i g , 2 9 .  G ra p h s  o f  t h e  r e s p o n s e s  o f  t h e  c a t  k n e e - j o i n t  
p r o p r i o c e p t o r  a n d  o f  t h e  f r o g  m u s c l e  s p i n d l e  t o  
s i m i l a r  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s .
4 1 .
A r e p r e s e n t a t i v e  p o i n t  X , a t  a  t im e  t ^ ^  w as  c h o s e n  
a r b i t r a r i l y  on t h i s  p o r t i o n  o f  t h e  c u r v e .  The f r e q u e n c y  
a t  t ^  w as a s su m e d  t o  b e  d u e  s o l e l y  t o  t h e  c o m p o n e n t 
F ro m  t h e  f o r m u l a  f o r  t h e  r e s p o n s e  a f t e r  th e  e n d  o f  t h e  
m o v e m e n t ,
F r e q u e n c y  a t  , , -  —  ^  \
= <j) Tj ( ^ -T) ~ ^  3^ ) 
t im e  tj^ ^
v ;here  t   ^ = d u r a t i o n  o f  t h e  m o v e m en t .
( p ^  i s  t h e  o n l y  u n know n  i n  t h e  a b o v e  e q u a t i o n  a n d  i t
q a n  t h u s  b e  d e t e r m i n e d .
U s i n g  t h e s e  v a l u e s  o f  a n d  ^ t h e  v e l o c i t y  com ­
p o n e n t  w as c a l c u l a t e d  an d  p l o t t e d  on t h e  same g r a p h ,
A r e a s o n a b l e  f i t  o f  t h e  t a i l  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  c u r v e  a s  
show n i n  F i g , 30^ w as  t a k e n  a s  a n  i n d i c a t i o n  t h a t  t h e  v a l u e s  
c h o s e n  f o r  (p a n d  w e re  s a t i s f a c t o r y .
ë  I a n d  $  z
The v e l o c i t y  c o m p o n e n t  ^  ^ w as t h e n  d e d u c t e d  f ro m  t h e  
t o t a l  v e l o c i t y  c o m p o n e n t .  The c u r v e  w h ic h  r e m a i n e d  ( F i g . 3 1 )  
w as  e x a m in e d  t o  s e e  i f  i t  c o u l d  be f i t t e d  b y  a  s i n g l e  e x ­
p o n e n t i a l  c u r v e .  I n  a l l  b u t  tw o  c a s e s ,  t h i s  w as  i m p o s s i b l e ,  
i t  w as  t h e r e f o r e  t h o u g h t  t h a t  i t  m i g h t  b e  a b l e  t o  b e  f i t t e d  
b y  two e x p o n e n t i a l  c u r v e s ,  one  p o s i t i v e  a n d  one n e g a t i v e  a s  
i n  t h e  a n a l y s i s  o f  t h e  I c n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  r e s p o n s e .
To d o  t h i s  a n  a t t e m p t  was m ade t o  f i n d  a  c u r v e  C s u c h  
t h a t  ^  — C  w as a n  e x p o n e n t i a l  f u n c t i o n ,  a n d  t h e  t o t a l
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F 1 ^ . 3 0 .  The v e l o c i t y  c o m p o n e n t  f i t t e d  t o  t h e  l a t t e r  
p a r t  o f  t h e  t o t a l  v e l o c i t y  r e s p o n s e  c u r v e  F  -  ^
X, a t  t im e  t ^ ,  i s  a  p o i n t  o n  th e  r e s p o n s e  c u r v e ,  
a t  THhich t h e  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  i s  p o s t u l a t e d  t o  
b e  d u e  s o l e l y  t o  t h e  c o m p o n e n t  $
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P i g . 3 1 . The p a r t  o f  t h e  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  w h ic h
r e m a in s  a f t e r  th e  d e d u c t i o n  o f  t h e  c o m p o n e n t  ^
4 2 .
v e l o c i t y  c o m p o n e n t  ( P  ) , -C  w as a l s o  a n  e x p o n e n t i a l .  
S u ch  a  c u r v e  c o u l d  a l w a y s  b e  f o u n d  by  t r i a l  a n d  e r r o r ,  a n d  
i t  w as d ra w n  b y  e y e  a s  shown i n  P i g , 3 2 .
The two c u r v e s
a n d  ( F ^  = 
w e re  p l o t t e d  a n d  t h e i r  t i m e  c o n s t a n t s  o f  d e c a y  7 ^  ,  a n d  ^  
e v a l u a t e d .
P rom  t h e  t h e o r y ,  f o r  e a c h  v e l o c i t y  c o m p o n e n t ,  t h e  
p e a k  f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e ,  w h ic h  o c c u r s  a t  t h e  en d  o f  
t h e  m o v e m e n t ,  i s  g i v e n  b y  ;
"t
P e a k  f r e q u e n c y  = T. (  / -  ^  )  i  = 1 ,  2 ,  3 .
t " =  d u r a t i o n  o f  
m o v e m e n t .
S i n c e  th e  p e a k  f r e q u e n c i e s  a n d  t h e  t i m e  c o n s t a n t s  î j  
a n d  7^ w e re  k n o w n , t h e  v a l u e s  o f  th e  p a r a m e t e r s  a n d  (p ^  
c o u l d  b e  d e t e r m i n e d  a n d  t h e  v e l o c i t y  c o m p o n e n ts  a n d  
e v a l u a t e d .  ^ e s e ,  a l o n g  w i t h  , a r e  show n i n  P i g . 3 3 ,  
w h ic h  a l s o  show s t h e  s u m m a tio n  o f  t h e s e  t h r e e  c o m p o n e n t s .
The d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t ^  w as  th e n  a d d e d  t o  t h e  
t o t a l  v e l o c i " t y  c o m p o n e n t  a n d  th e  sum ^  c o m p a re d  w i t h
t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e  ( P i g . 3 4 ) .  T h i s  f i g u r e  a l s o  show s t h e  
sum o f  t h e  d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t  an d  a  s i n g l e  e x p o n e n t i a l  
f i t t e d  t o  t h e  f i r s t  p a r t  o f  t h e  v e l o c i t y  r e s p o n s e  c u r v e ,  i n d i ’ 
e a t i n g  t h e  n e e d  f o r  m ore t h a n  o n e  v e l o c i t y  c o m p o n e n t .
The p r o c e d u r e  i n v o l v e d  i n  t h e  a n a l y s i s  o f  a  s t e p  i s  
i l l u s t r a t e d  b e l o w .
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The c a r v e  G w h ic h  w as d ra w n  b y  e y e  s u c h  t h a t  
(F -  ) -  C = e x p o n e n t i a l ,  §  ^
-  C = e x p o n e n t i a l ,
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P l R . 5 3 . The v e l o c i t y  c o m p o n e n ts  o f  ü i e  r e s p o n s e
a n d  <P a n d  t h e i r  sum , t h e  t o t a l  v e l o c i t y
c o m p o n e n t .
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F i g . 3 4 . A c o m p a r i s o n  o f  taae o b s e r v e d  r e s p o n s e  ( •
t b e  sum o f  t h e  d i s p l a c e m e n t  a n d  v e l o c i t y  c o m p o n e n ts
( c a l c u l a t e d  r e s p o n s e  ........ — * ) ,  an d  tiie  sum o f
t h e  d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t  a n d  a  s i n g l e  e z ^ o n e n t i a l
( -----------------  ) f i t t e d  t o  t h e  f i r s t  p a r t  o f  t h e
r e s p o n s e  c u r v e .
4 3 .
A n a l y s i s  o f  a  S t e p .
U n i t  9 ( 3 ) .
The r e s p o n s e  t o  tw o  s u c c e s s i v e  s t e p s ,  a t  t h e  sam e 
v e l o c i t y ^  i s  sh o w n  i n  F i g . 3 5 .  Tbe v a l u e  o f  t h e  r e s p o n s e
a f t e r  2  m i n .  i s  s h o w n ,  g i v i n g  t h e  d i s p l a c e m e n t  c o m p o n en t^
The r e m a i n d e r  o f  t h e  r e s p o n s e  i s  t h e n  a n a l y s e d  i n t o  
t h e  v e l o c i t y  c o m p o n e n t s  y ^
D u r a t i o n  o f  m o v em en t t  = 1 , 1 3  s e c .
F ro m  i n s p e c t i o n  o f  t h e  t a i l  o f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e  7^ = 15 s e c .
A t  t h e  p o i n t  X ( F i g . 3 6 ) ,  w hen  t]^ = 9 ,  f r e q u e n c y  = 2 0 .
F ro m  t h e o r y ,  f r e q u e n c y  a t  X s  ^  ^
jL , -  9 -  i ' i i  _ 9 %
, • .  2 0  = 15  (p^ ( ^  / r  ^  jQ,
2 0 __________________= 31 I
S i n c e  4^^ a n d  a r e  now k n o w n , c a n  be e v a l u a t e d  a s  
show n b e l o w .
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S E C O N D S
F l ^ . 3 5 . G ra p h s  o f  t h e  r e s p o n s e s  t o  tw o  r e p e a t e d  s t e p s  
a t  t h e  same v e l o c i t y ,  o v e r  t h e  same r a n g e
•  ---------- ^  s t e p
K  X 2 n d  s t e p .
The v a l u e  t o  w h i c h  b o t h  r e s p o n s e s  h a v e  a d a p t e d  
a f t e r  2  m i n ,  i s  sh o w n . T h is  i s  t a k e n  t o  b e  t h e  
d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t
lO O
BO
UJiO
a60</)
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V» F-
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S E CON DS
F i g . 3 6 . The c o m p o n e n t  ^  ^ f i t t e d  t o  t h e  t a i l  o f  t h e  
p a r t  o f  th e  r e s p o n s e  d u e  s o l e l y  t o  v e l o c i t y .
The f r e q .  X , a t  t im e  t ^ ,  i s  a s s u m e d  t o  b e  d u e  
s o l e l y  t o  c o m p o n e n t  $  o f  t h e  r e s p o n s e
C ( ............  ) i s  d raw n  s u c h  t h a t
(P -  ) -  C = e x p o n e n t i a l
a n d -  C s  e x p o n e n t i a l .
E v a l u a t i o n  o f i l . .
4 4 .
h t - —1 .1 3
t 1 - 1 . 1 3 e _ ! l e . ^ 1 - 1 - ^ D i f f .± i. 15 15 15 1 6  '
0 0 0 0
. 2 .0 1 3 3 3 .9 8 6 7 4 .0 1 3 2 6 6 .1 9
A \ .0 2 6 6 7 .9 7 5 5 3 .0 2 6 4 7 1 2 .3 5
. 6 .0 4 .9 6 0 8 .0 3 9 2 1 8 .2 9
. 8 .0 5 3 3 4 .9 4 8 1 3 .0 5 1 8 7 2 4 . 2
1 . 0 .0 6 6 6 7 .9 3 5 7 1 .0 6 4 2 9 2 9 .9 9
1 .1 3 0 .0 7 5 3 3 0 .9 2 7 6 6 1 .0 7 2 3 4 3 3 . 7 5
1 . 5 0 . 3 7 . 1 .0 2 4 6 7 .9 0 4 8 4 .9 7 5 5 1 .0 7 0 6 7 3 2 .9 7
2 0 . 8 7 .1 3 3 3 3 .0 5 8 .8 7 5 3 4 .9 4 3 8 2 .0 6 8 4 8 3 1 . 9 5
2 . 5 1 .3 7 .1 6 6 6 7 .0 9 1 3 4 .8 4 6 5 1 .9 1 2 7 4 .0 6 6 2 3 3 0 . 9
3 1 .8 7 . 2 .1 2 4 6 7 .8 1 8 7 3 .8 8 2 7 7 .0 6 4 0 4 2 9 .8 8
3 . 5 2 . 3 7 .2 3 3 3 3 . . 1 5 8 .7 9 1 8 1 .8 5 3 8 3 .0 6 2 0 2 2 8 .9 3
4 2 . 8 7 .2 6 6 6 7 .1 9 1 3 3 .7 6 5 8 8 .8 2 5 8 4 .0 5 9 9 6 2 7 .9 7
4 . 5 3 . 3 7 .3 .2 2 4 6 7 .7 4 0 8 2 .7 9 8 8 2 .0 5 8 2 7 .0 6
5 3 . 8 7 .3 3 3 3 3 .2 5 8 .7 1 6 6 1 .7 7 2 6 4 .0 5 6 0 3 2 6 .1 4
6 4 . 8 7 .4 .3 2 4 6 7 .6 7 0 3 2 .7 2 2 8 .0 5 2 4 8 2 4 . 4 8
7 5 . 8 7 .4 6 6 6 7 .3 9 1 3 4 .6 2 7 0 8 .6 7 6 2 2 .0 4 9 1 4 2 2 .9 3
8 6 .8 7 .5 3 3 3 3 .4 5 8 .5 8 6 7 7 .6 3 2 5 6 .0 4 5 7 9 2 1 .3 6
9 7 . 8 7 . 6 .5 2 4 6 7 .5 4 8 8 1 .5 9 1 6 8 .0 4 2 8 7 2 0 . 0
1 0 8 . 8 7 .6 6 6 6 7 .5 9 1 3 3 .5 1 4 4 5 .5 5 3 6 7 .0 3 9 2 2 1 8 .3
1 1 9 .8 7 .7 3 3 3 3 .6 5 8 .4 8 0 2 9 .5 1 7 9 .0 3 7 6 1 1 7 .5 5
1 2 1 0 .8 7 . 8 .7 2 4 6 7 .4 4 9 3 3 .4 8 4 4 9 .0 3 5 1 6 1 6 .4
13 1 1 .8 7 .8 6 6 6 7 .7 9 1 3 3 .4 2 0 3 3 .4 5 3 2 7 .0 3 2 9 4 1 5 .3 7
14 1 2 .8 7 .9 3 3 3 3 .8 5 8 .3 9 3 2 4 .4 2 4 0 1 ,0 3 0 7 7 1 4 .3 5
15 1 3 .8 7 1 , .9 2 4 6 7 .3 6 7 8 8 .3 9 6 6 8 .0 2 8 8 1 3 .4 4
1 6 1 4 .3 7 1 .0 6 6 6 7 .9 9 1 3 3 .3 4 4 1 6 .3 7 1 0 7 .0 2 6 9 1 1 2 . 5 5
44a
The c u r v e  C i s  t h e n  d ra w n  b y  e y e .  The c u r v e s  ( p - ^ ) - C  
a n d  - C  a r e  d r a w n .  I f  t h e s e  d e c a y  a p p r o x i m a t e l y
e x p o n e n t i a l l y ,  C i s  c o n s i d e r e d  s a t i s f a c t o r y .
F ro m  t h e  c u r v e  , t h e  t im e  c o n s t a n t  o f  d e c o y ,
, i s  d e t e r m i n e d .
= 1 . 1  s e c .
The p e a k  f r e q u e n c y  ^  y
yff At Jf
a t  e n d  o f  m ovem en t
= 8 2 , 5  = 1 . 1  (  I ~  &  “  )
À  8 2 . 5
• • r i =  , « 1 1 6 . 7
S i m i l a r l y  7^ = 0 . 8  s e c .  ^
Po = 1 6  .  0 . 8  (p, ^  ®2
. ' .  <t> =    = 2 6 . 4
* Û g (  I - £ - ^ )
S i n c e   ^ 'K  a n d  y ,  a n d  ^  a r e  k n o m  t h e
c o m p o n e n ts  ^  a n d  ÿ  c a n  b e  e v a l u a t e d  a s  show n  b e l o w
4 5 .
E v a l u a t i o n  o f £
t l —1 .1 3 t i t n - 1 . 1 3 %
H t i - 1 . 1 3 1 . 1
—_L— - 
1 . 1 1 . 1
D i f f . %
0 0 1 0 0
. 2 .1 8 1 8 2 .8 3 3 9 .1 6 6 1 2 1 .3 5
A .3 6 3 6 4 .6 9 5 0 4 .3 0 4 9 6 3 9 .1 9
. 6 .5 4 5 4 5 .5 7 9 6 .4 2 0 4 , 5 4 .1 3
. 8 .7 2 7 2 7 .4 8 3 2 3 .5 1 6 7 7 6 6 .4 1
1 . 0 .9 0 9 0 9 .4 0 2 9 .5 9 7 1 7 6 .7 4
1 .1 3 0 1 .0 2 7 2 7 0 .3 5 7 9 7 1 .6 4 2 0 3 8 2 . 5 1
1 . 5 0 . 3 7 1 .3 6 3 6 4 .3 3 6 3 6 .2 5 5 7 3 .7 1 4 5 .4 5 8 7 7 5 8 .9 7
2 0 . 8 7 1 .8 1 8 1 8 .7 9 0 9 1 .1 6 2 3 3 .4 5 3 4 7 .2 9 1 1 4 3 7 . 4 2
2 . 5 1 . 3 7 2 .2 7 2 7 3 1 .2 4 5 4 5 .1 0 3 0 4 .2 8 7 8 .1 8 4 7 6 2 3 . 7 5
3 1 . 8 7 2 .7 2 7 2 7 1 . 7 .0 6 5 3 9 .1 8 2 6 8 .1 1 7 2 9 1 5 .0 7
3 . 5 2 , 3 7 3 .1 8 1 8 2 2 .1 5 4 5 4 .0 4 1 5 1 .1 1 5 9 6 .0 7 4 4 5 9 .5 7
4 2 . 8 7 3 .6 5 6 3 6 2 .6 Ô 9 0 9 .0 2 6 3 5 .0 7 3 6 1 .0 4 7 2 6 6 .0 7
4 . 5 3 . 3 7 4 .0 9 0 9 1 3 .0 6 3 6 4 .0 1 6 7 2 .0 4 6 7 2 .0 3 3 . 8 6
5 3 . 8 7 4 .5 4 5 4 5 3 .5 1 8 1 8 .0 1 0 6 2 .0 3 0 5 6 .0 1 9 9 4 2 . 5 6
6 4 . 8 7 5 .4 5 4 5 4 4 .4 2 7 2 7 .0 0 4 2 8 .0 1 1 9 5 .0 0 7 6 7 0 . 9 9
7 5 . 8 7 6 .3 6 3 6 4 5 .3 3 6 3 6 .0 0 1 7 2 .0 0 4 8 1 .0 0 3 0 9 0 . 4
8 6 .8 7 7 .2 7 2 7 3 6 .2 4 5 4 5 .0 0 0 6 9 .0 0 1 9 4 .0 0 1 2 5 0 . 1 6
4 6 .
E v a l u a t i o n  o f i . -
t l 1  • 3Ü5 2 1
0 . 8
0
. 2 5
. 5
.7 5
1 . 0
1 . 2 5
1 .4 1 2 5
t-^—l .  13 
0 . 8
0
e -  Î 1  
0 . 8
1
.7 7 8 8
.6 0 6 5 3
.4 7 2 4
.3 6 7 § 8
.2 8 6 5
.2 4 3 5 4
D l f f . $
0
. 2
. 4
. 6
. 8
1 . 0
1 .1 3 0
0 . 8
1
0
. 2 2 1 2
.3 9 3 4 7
.5 2 7 6  •
.6 3 2 1 2
.7 1 3 5
.7 5 6 4 6
0
4 . 6
8 . 3
1 1 .1 6
1 3 .3 7
1 5 .0 9
1 6 . 0
1 . 5 0 . 3 7 1 .8 7 6 ,4 6 2 5 .1 5 3 3 5 .6 2 9 7 5 .4 7 6 4 1 0 .0 7
2 0 . 8 7 2 . 5 1 .0 8 7 5 .0 8 2 0 8 .3 3 7 0 6 .2 5 4 9 8 5 . 3 9
2 . 5 1 .3 7 3 .1 2 5 1 .7 1 2 5 .0 4 3 9 4 .1 8 0 4 2 .1 3 6 4 8 2 . 8 9
3 1 . 8 7 3 . 7 6 2 .3 3 7 5 .0 2 2 4 6 .0 9 6 5 6 .0 7 4 1 1 .5 7
3 . 5 2 . 3 7 4 .3 7 5 2 .9 6 2 5 .0 1 2 5 9 .0 5 1 6 9 .0 3 9 1 0 .8 3
4 2 . 8 7 5 3 . 5 8 7 5 .0 0 6 7 4 .0 2 7 6 7 .0 2 0 9 3 0 . 4 4
8 0
2  6 0
UJ
S E C O N D S
2 0
F l ^ . 5 7 , Tho c u r v e s  (F ) -  S ,  a n d  0  -  , \ ? h lc h
a r e  d raw n  o u t  t o  s e e  w h e t h e r  t h e y  a r e  e x p o n e n t i a l  
i n  f o m .
4 7 .
T h e s e t h r e e  v e l o c i t y  c o m p o n e n ts w e r e  t h e n suipmed
g i v i n g  t h e t o t a l  v e l o c i t y  c o m p o n e n t Ç  t o  w h ic h  w as
a d d e d  t h e d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t  % #
0 0 0 0 0
. 2 1 . 5 1 2 2 . 8 6 5 . 4 2 6 . 2 6
.4 4 . 0 5 4 3 .2 4 6 . 8 5 0 .0 4
. 6 7 . 1 3 6 1 .2 6 1 0 .3 7 1 .5 6
. 8 1 0 .8 3 7 7 . 2 4 1 4 . 0 9 1 . 2 4
1 . 0 1 4 . 9 9 1 .6 4 1 7 . 6 1 0 9 .2 4
1 .1 3 1 7 .7 5 1 0 0 .2 6 2 0 1 2 0 .2 6
1 . 5 2 2 . 9 8 1 .8 7 2 0 1 0 1 .8 7
2 2 6 . 5 0 6 3 .9 8 2 0 8 3 .9 8
2 . 5 2 8 . 0 1 5 1 . 7 6 2 0 7 1 .7 6
3 2 8 . 3 1 4 3 . 3 8 2 0 6 3 .3 8
3 . 5 2 8 . 1 3 7 . 6 7 2 0 5 7 .6 7
4 2 7 .5 3 3 3 . 6 2 0 5 3 . 6
4 . 5 2 7 . 0 6 3 0 . 9 2 2 0 5 0 .9 2
5 2 6 . 1 4 2 8 . 7 2 0 4 8 . 7
6 2 4 . 4 8 2 5 .4 7 2 0 4 5 . 4 7
7 2 2 .9 3 2 3 .3 3 2 0 4 3 .3 3
8 2 1 .3 6 2 1 .5 2 2 0 4 1 .5 2
9 2 0 . 0 2 0 . 0 2 0 4 0
1 0 1 8 .3 1 8 . 3 2 0 3 8 . 3
1 1 1 7 .5 5 1 7 .5 5 2 0 3 7 . 5 5
1 2 1 6 . 4 1 6 . 4 2 0 3 6 . 4
13 1 5 .3 7 1 5 .3 7 2 0 3 5 . 3 7
14 1 4 . 3 5 1 4 .3 5 2 0 3 4 . 3 5
15 1 3 .4 4 1 3 .4 4 2 0 3 3 . 4 4
16 1 2 .5 5 1 2 . 5 5 2 0 3 2 . 5 5
T h i s  sum ÿ  4- ^  w as t h e n  p l o t t e d  a l o n g  w i t h  
o r i g i n a l  o b s e r v e d  r e s p o n s e  a s  show n  i n  P i g , 3 8 .
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S E C O N D S
F i g . 3 8 . A c o m p a r i s o n  o f  t h e  g r a p h s  o f  t h e  o b s e r v e d  
a n d  t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  f o r  u n i t  9 ( 4 )
e ------------ #  o b s e r v e d  r e s p o n s e
................ -  -  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e .
4 8 .
C h o ic e  o f  p a r a m e t e r s .
S i x  p a r a m e t e r s  4^, , ^  ^  ^ h a v e  t h u s
b e e n  d e t e r m i n e d  f o r  e a c h  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p .  The
q u e s t i o n  o f  t h e  r e l i a b i l i t y  o f  t h e s e  v a l u e s  now a r i s e s .
A re  t h e y  a t  a l l  c r i t i c a l ,  o r  w o u ld  a  w id e  r a n g e  o f  v a l u e s
f i t  t h e  e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s  e q u a l l y  w e l l ?
^  . The f i r s t  p a r a m e t e r  t o  b e  c h o s e n  i s
Hhe f a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  c h o i c e  o f  a r e
1 )  The v a l u e  c h o s e n  f o r  t h e  s t a t i c  co m p o n en t^  ^
2 )  The p o i n t  on  t h e  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  c u r v e  a f t e r  w h ic h  
i s  c o n s i d e r e d  t o  a c t  a l o r i e .
3 )  A l t e r a t i o n s  i n  t h e  v a l u e  c h o s e n  f o r  ^  w i l l  h a v e  a  c o n ­
s i d e r a b l e  e f f e c t  o n
e . g .  i n  u n i t  5 0 ,  a n  a l t e r a t i o n  o f  2 i n  ÿ "  (w hen = G)
 —  2 5 ^  c h a n g e  i n
i n  u n i t  7 0 ,  a n  a l t e r a t i o n  o f  2  i n  (w hen = 1 0 )
5 0 ^  c h a n g e  i n  7^ 
i n  u n i t  9 ( 1 ) ,  a n  a l t e r a t i o n  o f  2  i n  (when ^  = 2 0 )
  2 0 % c h a n g e  i n  %
S i n c e ,  i n  a l l  u n i t s  e x c e p t  9 ,  ÿ  i s  low  ( a b o u t  
10 i m p u l s e s / s e c . )  i t  i s  l i a b l e  t o  b e  i r r e g u l a r .  T h u s  i t s  
d e t e r m i n a t i o n  i s  n o t  v e r y  p r e c i s e  a n d  h e n c e  n o  g r e a t  r e l i a b i l ­
i t y  c a n  b e  e x p e c t e d  f o r  t h e  v a l u e s  o f  . They  w o u ld
b e  e x p e c t e d  t o  v a r y  q u i t e  a  l o t ,  a n d ,  i n  f a c t ,  do  s o .
4 9 .
The e f f e c t  o f  v a r i a t i o n s  i n  on t h e  o t h e r  p a r a ­
m e t e r s  w i l l  b e  v e r y  m uch l e s s ,  s i n c e  v a r i a t i o n s  i n  ^  w i l l  
t e n d  t o  b e  c o m p e n s a te d  f o r  b y  c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  o f  
s u c h  t h a t  t h e  t o t a l  r e m a in s  f a i r l y  c o n s t a n t .  T h is
i s  i l l u s t r a t e d  i n  P i g . 3 9 .  T h u s  i t  m i g h t  b e  e x p e c t e d  t h a t  7^ 
a n d  h e n c e  ^  , w o u ld  show g r e a t e r  v a r i a t i o n s  t h a n  t h e  o t h e r
p a r a m e t e r s .  T h is  i s  f o u n d  t o  b e  t r u e ,
2 )  A n o t h e r  p o s s i b l e  s o u r c e  o f  e r r o r  i n  t h e  d e t e r m i n a t i o n
o f  , w o u ld  a r i s e  i f ,  a t  th e  p o i n t  X i n  F i g , 3 0  e i t h e r  o r  
b o t h  o f  th e  c o m p o n e n ts  a n d  w e re  s t i l l  a c t i n g .  I n  
t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  i t  w as a s s u m e d  t h a t  a t  t h e  p o i n t  X 
on  c u r v e  F -  t h e  e n t i r e  r e s p o n s e  w as due  t o  t h e  com ­
p o n e n t
I t  s e e m s  l i k e l y  h o w e v e r  t h a t  a n y  c o n s i d e r a b l e  e r r o r  
o f  t h i s  s o r t  w o u ld  b e  i m m e d i a t e l y  a p p a r e n t .  F o r  e x a m p le ,  
i n  t h e  f i r s t  a n a l y s i s  o f  one  o f  t h e  s t e p s  i n  u n i t  7 ,  t h e  
p o i n t  X w as c h o s e n  t o  be  a b o u t  5 s e c o n d s  a f t e r  t h e  e n d  o f  t h e
m o v e m e n t .  F o r  t h i s  X , t h e  v a l u e  o b t a i n e d  f o r  ^  l e d  t o
v a l u e s  o f  ^  w h i c h ,  i n  t h e  e a r l i e r  p a r t  o f  t h e  r e s p o n s e ,  
w e re  m uch g r e a t e r  t h a n  c o r r e s p o n d i n g  v a l u e s  o f  F  -  ^  ( P i g , 4 0 ) ,
When a n d  t h e  p o i n t  X h a d  b e e n  f i x e d , a  v a l u e  w as 
c h o s e n  f o r  t o  f i t  t h e  t a i l  o f  th e  r e s p o n s e  c u r v e .  I f  t h e  
c a l c u l a t e d  c o m p o n e n t  f i t t e d  t h e  e x p e r i m e n t a l  c u r v e  r e a s o n ­
a b l y  w e l l ,  t h e  v a l u e  c h o s e n  f o r  w as c o n s i d e r e d  t o  b e  
s a t i s f a c t o r y .
û 6 0
4 0
2 0
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F i g . 5 9 .  The e f f e c t  o f  v a r i a t i o n s  i n  t h e  v a l u e  o f  t h e  
d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t  ^ l ^ ) o n  t h e  sum 
------------  Ÿ  = 3 0 ,
“ — *—  s  2 0  f Tj = 15.
V a r i a t i o n s  i n  a r e  t o  a  l a r g e  e x t e n t  b a l a n c e d  b y  
c h a n g e s  i n  s o  t h a t  t h e  sum ^  v a r i e s
l i t t l e .
4 0
20
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P i g . 4 0 . The e f f e c t  o f  c h o o s i n g  t h e  p o i n t  X (when f r e q .
I s  d n e  s o l e l y  t o  c o m p o n e n t  ) t o o  s o o n  a f t e r  t h e  
e n d  o f  t h e  m o v e m e n t .
50 .
A fe w  c a l c u l a t i o n s  w e r e  made to  s e e  w h e t h e r  t h e s e  
v a l u e s  o f  ^  w e re  a t  a l l  c r i t i c a l  o r  w h e t h e r  q u i t e  a  w id e  
r a n g e  o f  v a l u e s  w o u ld  f i t  t h e  c u r v e  e q u a l l y  w e l l .  The r e ­
s u l t s  o f  t h e s e  c a l c u l a t i o n s  a r e  show n g r a p h i c a l l y  i n  P i g . 4 1 .  
The r e s u l t s  o f  t h e  a l t e r a t i o n s  i n  w e re
U n i t  9 1 7 ^  c h a n g e  i n  ^  ---------- l i t t l e  c h a n g e  i n
3 0 ^  ” " ^  ---------- w o r s e  f i t  o f  c u r v e
U n i t  5 2 5 ^  ” ** ^ -------------- ---------- s l i g h t l y  w o rs e  f i t  o f
c u r v e s .
T h u s  i t  a p p e a r s  t h a t  v a l u e s  o f  ^  2 0 ^  o f  t h e  c h o s e n  
v a l u e s  w o u ld  f i t  t h e  e x p e r i m e n t a l  c u r v e s  e q u a l l y  w e l l .  T h i s  
w id e  r a n g e  o f  p o s s i b l e  v a l u e s  w h ic h  m i g h t  b e  c h o s e n  f o r
i s  d u e  t o  t h e  g r e a t e r  f l u c t u a t i o n s  a t  t h e  t a i l  o f  Ih e  e x p e r i ­
m e n t a l  r e s p o n s e ,  w h e r e  t h e  f r e q u e n c y  i s  low
The v a l u e  o b t a i n e d  f o r  t h e  p a r a m e t e r  <|)^  i s  a f f e c t e d  
b y  t h e  same f a c t o r s  a s  I n f l u e n c e  t h e  c h o i c e  o f  ,  a n d  a l s o  
b y  v a r i a t i o n s  i n  t h e  c h o s e n  ^
The c h a n g e s  sh o w n  i n  P i g . 4 1  g i v e  t h e  f o l l o w i n g  
c h a n g e s  i n  
U n i t  9 ^
12  1 5 , 9  i . e .  3 0 ^  c h a n g e  i n    2 5 ^  c h a n g e  i n
1 7  1 2 . 4
2 0  1 1 .3  i . e .  1 8%  c h a n g e  i n  "Î3  -------------  8% c h a n g e  i n
U n i t  5 6  29  .
3 3 ^  c h a n g e  i n  -------------  2 5 ^  c h a n g e  i n  d)
8 21  ^
A. UNIT 9(1)
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SECONDS
F i g . 4 1 . The e f f e c t  o f  c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  c h o s e n  f o r  T!, 
o n  t h e  c o m p o n e n t  
A U n i t  9 O b s e r v e d  v a l u e s  ^  •
C a l c u l a t e d  v a l u e s  ^  = 12 —
B U n i t  5
T3 = 2 0 --------
O b s e r v e d  v a l u e s
C a l c u l a t e d  v a l u e s  »  6
= 8
51.
4>. 4  ■ r ,
The p a r a m e t e r s  a n d  f  f o r  t h e  c u r v e s  ^  a n d  ^  
a r e  a f f e c t e d  b y
1 ) The s h a p e  o f  t h e  c u r v e s  a n d
2 )  E r r o r s  i n  c u r v e  f i t t i n g .
S h a p e  o f  a n d  $ 7.
1 ) ,  T h i s  i s  d e p e n d e n t  on
a )
b )
c )  The c u r v e  C w h i c h  i s  d ra w n  b y  t r i a l  a n d  e r r o r  t o  g i v e
- C  = e x p o n e n t i a l
a n d  = e x p o n e n t i a l ,
a )  a  n i  b ) .  D e s p i t e  v a r i a t i o n s  i n  a n d  , t h e  sum 
a p p e a r s  t o  r e m a i n  f a i r l y  c o n s t a n t .  T h i s  i s  
i l l u s t r a t e d  i n  P i g . 3 9 .  Thus i t  se e m s  l i k e l y  t h a t  v a r i a t i o n s
i n  t h e  v a l u e s  c h o s e n  f o r  ^  a n d  w i l l  h a v e  l i t t l e  e f f e c t  o n
t h e  s h a p e  o f  a n d  .
c )  B e f o r e  a t t e m p t i n g  to  d raw  t h e  c u r v e  C, t h e  c u r v e
P -  ijr -  w as  d ra w n  t o  s e e  i f  i t  w as  e x p o n e n t i a l  i n  f o r m .  
I n  o n l y  two c a s e s  c o u l d  a n  e ^ o n e n t i a l  be f i t t e d  t o  i t .
A n u m b e r  o f  d i f f e r e n t  c u r v e s  0  w e r e  t r i e d  i n  e a c h  
c a s e ,  a n d  t h a t  w h ic h  g a v e  ^  a n d  m o s t  n e a r l y  e x p o n e n t i a l  
w as s e l e c t e d .
( $ ' +
5 2 .
I f  a  c u r v e  Ü c o u l d  b e  f o u n d ,  s u c h  t h a t  
C F  '  ^ ) -  C = e x p ,  =
a n d  (p -  C = e x p .  = i
I . e . ,
t h e n  a n d  ^  a r e  u n i q u e ,  
s i n c e  i f  = Ce®^ -  D e*^
t h e n  A = C a  = c
B = D b  = d
2 ) .  C u rv e  F i t t i n g .
As w i t h  7^ , a  fe w  c a l c u l a t i o n s  w e r e  m ade to  s e e  i f  
t h e  v a l u e s  c h o s e n  f o r  T  s-nd w e r e  c r i t i c a l .
The r e s u l t s  a r e  show n g r a p h i c a l l y  i n  P i g  s .  42  a n d  4 3 .  
a n d  (^2, & re d e p e n d e n t  o n  t h e  v a l u e s  c h o s e n  f o r  'b) 
a n d  7 ^  a n d  a l s o  on  th e  p e a k  v a l u e s  o f  a n d
The c h a n g e s  i n  TJ a n d  show n i n  P i g . 42  g i v e  t h e  
f o l l o w i n g  c h a n g e s  i n  ^  a n d  (f>^
r  (p.
1 . 2  4 2 . 7  i . e .  1 7 ^  c h a n g e  i n 7^   1 7 ^  c h a n g e  i n
1 4 9 . 5
1 . 4  6 . 7  ,
i . e .  1 4 ^  c h a n g e  i n ' l l    1 2 ^  c h a n g e  i n  y
1 . 2  7 . 5
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F l ^ , 4 2 . The e f f e c t  on  t  h e  t o t a l  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  o f  
c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  o f
O b s e r v e d  r e s p o n s e  • ---------- ^
C a l c u l a t e d  r e s p o n s e  T] = 1 , 2  s e c ,  -----------
TZ = 1  s e c ,  ............
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F i g , 4 5 . The e f f e c t  o n  t h e  t o t a l  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  o f  
c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  o f
O b s e r v e d  r e s p o n s e  •  -----------  •
C a l c u l a t e d  r e s p o n s e  = 1 . 4  s e c .  -----------
= 1 , 2  s e c .
53.
The p a r a m e t e r s  (j>^  , ^ ^  o f  a l l
t h e  a n a l y s e d  r e s p o n s e s  o f  a  p a r t i c u l a r  u n i t  w ere  c o l l e c t e d  
a n d  w ere  p l o t t e d  s e p a r a t e l y  a g a i n s t  ^  t h e  
v e l o c i t y  o f  t h e  m o v e m en t .
F o r  e a c h  u n i t ,  i t  w as f o u n d  t h a t  t h e  r e l a t i o n s h i p  
b e t w e e n  a n d  l/* w as a p p r o x i m a t e l y  l i n e a r  (f>^ = k ^ v  
( i  = 1 ,  2 ,  3 ) ,  w h e re  k  i s  a  c o n s t a n t  'w h ich  v a r i e d  f ro m  u n i t  
t o  u n i t .  The g r a p h s  f o r  u n i t  9 a r e  show n i n  F i g s ,
4 4  a n d  4 5 ,
When t h e  p a r a m e t e r s  f o r  t h e  f o u r  u n i t s  w e r e  p l o t t e d  
t o g e t h e r  ( P i g s . 4 6  a n d  4 7 )  i t  w as  f o u n d  t h a t  f o r  u n i t s  5 ,  7 ,  8  
( 1  = 1 ,  2 ,  S ) .
Ho r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  a n d  ^  w as  f o u n d  f o r  a n y  o f  
t h e  u n i t s .  7  ^ a n d  7 ^  w e re  a p p r o x i m a t e l y  c o n s t a n t ,  w h i l e  7^ 
v a r i e d  c o n s i d e r a b l y  ( F i g , 4 8 ) .
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F i g . 4 4 . The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  p a r a m e t e r  4^ * 
a n d  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  s t e p s  f o r  u n i t  9 ,
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F i g . 4 5 . The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  p a r a m e t e r s  a n d  ^  
a n d  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  s t e p s  f o r  u n i t  9 .
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F l g . 4 6 . The r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  t h e  p a r a m e t e r  , a n d
t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  s t e p s  f o r  u n i t s  5 ,  7 ,  8  a n d  9 .
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a n d  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  s t e p s  f o r  u n i t s  5 ,  7 ,  8  
a n d  9 ,
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F l R . 4 8 . The r e l a t i o n s h i p  h e t iu e e n  t h e  p a r a m e t e r s
( i  = 1 , 2 ,  3 )  a n d  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  s t e p s  f o r  
u n i t s  5 ,  7 ,  8  a n d  9 .
A U n i t  5
0  U n i t  7
X U n i t  8
#  U n i t  9 .
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Time o f  M ovem ent.
Some c a l c u l a t i o n s  w e r e  m ade t o  s e e  v h a t  e f f e c t  e r r o r s
il
i n  th e  m e a s u re m e n t  o f  t  , t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  m o v em en t ,  
w o u ld  h a v e  on t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e .
T h is  e r r o r  w o u ld  b e  m o s t  l i k e l y  t o  o c c u r  i n  a  s lo w  
m ovem ent w h e n ,  b e c a u s e  o f  t h e  lo w  g r a d i e n t ,  t h e  e x a c t  m om ents  
w hen t h e  t r a n s d u c e r  s i g n a l  l e f t ,  a n d  r e t u r n e d  t o ,  t h e  b a s e ­
l i n e s ,  w o u ld  b e  r a t h e r  d i f f i c u l t  t o  d e t e r m i n e .
I n  u n i t  9 ( 1 ) ,  w h ic h  w as  a  s lo w  v e l o c i t y  s t e p ,  t  
w as c h a n g e d  f ro m  3 t o  2 , 5  s e c .  The e f f e c t  o n  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  a f t e r  t h e  en d  o f  t h e  m ovem en t i s  sh o 7/n i n  P i g , 49  
a n d  w as f o u n d  t o  b e  n e g l i g i b l e .
T h is  a l t e r a t i o n  i n  t h e  v a l u e  o f  t^^ l e a d s  to  a  c h a n g e  
i n  t h e  v a l u e s  o f  a n d  , H o w ev e r ,  th e  v e l o c i t y
V i s  a l s o  a l t e r e d ,  a n d  t h e  new  v a l u e s  o f  ^  r e m a in  on t h e  
l i n e  ^  = kj^v.
I n  u n i t  5 ,  t h e  e n d i n g  d i d  n o t  s t a r t  t o  f i r e  u n t i l  
some m y  t h r o u g h  t h e  m o v em en t,  so  t h a t  t h e  t im e  o f  s t i m u l a ­
t i o n  w as n o t  t h e  same a s  t h e  t im e  o f  m o v em en t ,  ( I n  t h i s  
u n i t  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  4> a n d  v  c a n  b e  b e s t  e x ­
p r e s s e d  (f? = - f  + k v ,  p e r h a p s  r e f l e c t i n g  t h e  b e lo w  t h r e s h o l d  
s t a t e  o f  t h e  e n d i n g . )
/ /
The a n a l y s i s  o f  u n i t  5Ü  w as c a r r i e d  o u t  u s i n g  t  s  
0 , 4  s e c .  ( d u r a t i Œ i  o f  s t i m u l a t i o n )  i n s t e a d  o f  t^^ = 0 . 5  s e c ,  
( d u r a t i o n  o f  m o v e m e n t ) .  The r e s u l t s  a r e  shown i n  F i g . 5 0 ,
The v a l u e  o f  t h e  t o t a l  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  was p r a c t i c a l l y  
u n a l t e r e d .
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F i g . 4 9 . The e f f e c t  on t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  
a f t e r  t h e  e n d  o f  t h e  m o v e in en t, o f  a l t e r i n g  t h e  
v a l u e  o f  t " ,  t h e  d u r a t i o n  o f  t h e  m o v e m en t .
O b s e r v e d  r e s p o n s e  #— •
C a l c u l a t e d  r e s p o n s e  t ^  r: 3 s e c .  ------------
t^^ = 2 . 5  s e c .  ...............
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F l K . 6 0 . The e f f e c t  on  t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  
a f t e r  t h e  end  o f  t h e  m o v e m e n t ,  o f  c a l c u l a t i n g  t h e  
r e s p o n s e  u s i n g  t  a s  d u r a t i o n  o f  s t i m u l a t i o n  i n ­
s t e a d  o f  d u r a t i o n  o f  m o v e m e n t .
O b s e r v e d  r e s p o n s e  •  ^
C a l c u l a t e d  r e s p o n s e  t  ' a  d u r a t i o n  o f
m ovem ent
t  = d u r a t i o n  o f  
s t i m u l a t i o n
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R e s p o n s e  to  S i n u s o i d a l  M ovem ent.
T h e  r e a l  t e s t  o f  t h e  v a l i d i t y  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  
th e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  t o  t h e  f r o g  n e u r o m u s c u l a r  s p i n d l e  w as  
t o  s e e  w h e t h e r  t h e  p a r a m e t e r s ,  d e r i v e d  f r o m  t h e  c o n s t a n t  
v e l o c i t y  s t e p s ,  c o u l d  b e  u s e d  t o  c a l c u l a t e  t h e  e x p e c t e d  
r e s p o n s e  t o  s i n u s o i d a l  m o v em en t w i t h  a n y  a c c u r a c y .
On a l l  t h e  o c c a s i o n s  w hen  th e  m u s c l e  was s t r e t c h e d
w i t h  s t e p s  o f  c o n s t a n t  v e l o c i t y ,  s i n u s o i d a l  e x t e n s i o n  a n d
r e l a x a t i o n  w e r e  a l s o  a p p l i e d  ( T a b l e  3 ) .
U s i n g  t h e  a p p a r a t u s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  t h e  c o r d  f ro m  t h e
p u l l e r  w a s  a t t a c h e d  t o  t h e  d r i v i n g  s h a f t  o f  t h e  S .H .M . m a c h i n e .
The p o i n t  o f  a t t a c h m e n t  w as s u c h  t h a t  t h e  e x t e n s i o n  o f  th e  
m u s c l e  w as o v e r  t h e  sam e r a n g e  a s  was u s e d  f o r  t h e  c o r r e s p o n d ­
i n g  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s .  The S .H .M , m a c h in e  w a s  a d j u s t e d  
t o  g i v e  i t s  s l o w e s t  s p e e d  a n d  t h e  r e s p o n s e  t o  t h r e e  s u c c e s s i v e  
c y c l e s  r e c o r d e d .  T h i s  p r o c e d u r e  w as r e p e a t e d  a t  t h e  o t h e r  
tw o c h o s e n  s p e e d s .  T h e se  h a d  b e e n  p r e v i o u s l y  s e l e c t e d  t o  
g i v e  a s  w id e  a  f r e q u e n c y  r a n g e  a s  p o s s i b l e  w i t h o u t  c h a n g i n g  
t h e  d r i v i n g  b e l t .
The r e s p o n s e s  t o  t h e s e  s i n u s o i d a l  m o v e m en ts  w e re  c o n ­
s i d e r e d  i n  d e t a i l  i n  t h e  sam e f o u r  u n i t s  i n  w h ic h  t h e  r e s p o n s e s  
t o  s t e p s  o f  c o n s t a n t  v e l o c i t y  h a d  b e e n  a n a l y s e d ,  a n d  t h e  
p a r a m e t e r s  o f  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  d e r i v e d ,  v i z ,  u n i t s  5 ,  7 ,
8  a n d  9 .
Table 5 .
T a b le  sh o w in g  t h o s e  u n i t s  w h ic h  w e r e  s t r e t c h e d  s i n u s o i d a l l y  a n d  
t h o s e  i n  w h ic h  t h e  r e s p o n s e  to  t h i s  m ovem en t w as  c o m p a re d  w i t h  
t h e  p r e d i c t e d  r e s p o n s e ,  c a l c u l a t e d  u s i n g  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n .
U n i t  R ange  S p e e d  N o. o f  R e s p o n s e  E x p e c t e d  r e s p o n s e  c a l -
(mm.) c / s e c ,  c y c l e s  m e a s u r e d  c u l a t e d  u s i n g  t r a n s f e r
f u n c t i o n
1  No
( F i l m  s p e e d
t o o  s lo w )
2 No
( F r e q . v e r y  lo w )
3 2 . 4 . 2 2 3 No
.3 3 + p a r a m e t e r s
. 4 3 4- f r o m  s t e p s
4 . 2 3 +
.3 3 +
.4 3 +
4 2 No
(M ovem ent n o t  p u r e ­
l y  s i n u s o i d a l )
5 2 . 4 . 2 3 4* 4 “
. 3 3 4* 4-
.4 3 4- 4-
1 . 6 . 2 3 4-
. 3 3 4- —
. 4 3 4- -
6 2 . 2 3 4* No
.3 3 4" p a r a m e t e r s
.4 3 4* f r o m  s t e p s
7 2 . 4 . 2 3 4- 4-
. 3 3 4-
.4 3 4- +
8 2 . 2 3 4- 4“
. 3 3 4* 4-
. 4 3 4* 4-
9 1 . 6 . 2 3 4" 4-
. 3 3 4- 4-
. 4 3 4- 4*
2 . 8 . 2 3 4* •
.3 3 4- -
. 4 3 + -
A. SLOW
S. MEDIUM
OOOOOOGQCUOOO
•F i g , 5 1 ,  O s c i l l o g r a p h  r e c o r d s  o f  th e  e f f e c t  on t h e
s e n s o r y  d i s c h a r g e  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  s i n u s o i d a l  
m o v e m e n ts  ( U n i t  ) .  The u p p e r  b ea m  s i g n a l s  t h e  
m o v em en t a n d  a l s o  c a r r i e s  t h e  t i m e - m a r k e r  ( ^  s e c .  
p u l s e s ) .
56 .
The i m p u l s e  f r e q u e n c y  r e c o r d e d  I n  r e s p o n s e  t o  t h e  
s i n u s o i d a l  m ovem ent w as p l o t t e d .  The p o i n t  r e a c h e d  i n  t h e  
e x t e n s i o n  c y c l e  w as u s e d  a s  a b s c i s s a ,  i n s t e a d  o f  t i m e ,  a s  
i n  t h e  g r a p h s  o f  t h e  r e s p o n s e  t o  t h e  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s .  
T h i s  m e th o d  m e a n t  t h a t  t h e  r e s p o n s e s  t o  s i n u s o i d a l  m o v e m en ts  
o f  d i f f e r e n t  s p e e d s  w e r e  c o m p a r a b le  a n d  t h a t  t h e  e f f e c t  o n  
t h e  r e s p o n s e  o f  c h a n g e s  i n  s p e e d  c o u l d  b e  r e a d i l y  a p p r e c i a t e d
F o r  e a c h  s p e e d  u s e d  t h e  p l o t s  o f  r e p e a t e d  c y c l e s  w e r e  
s u p e r i m p o s e d .  I n  u n i t s  w h e re  t h e  maximum r e s p o n s e  f r e q u e n c y  
w as l o w ,  a r o u n d  3 0  i m p u l s e s / s e c . ,  t h e  r e s p o n s e  t o  s t r e t c h  
w as r a t h e r  i r r e g u l a r  a n d  c o n s e q u e n t l y  v a r i e d  b e t w e e n  s u c c e s s ­
i v e  c y c l e s  ( F i g , 5 2 A ) .  When t h e  maximum f r e q u e n c y  w as a b o u t  
60 i m p u l s e s / s e c . , t h e  r e s p o n s e  was m uch m ore  r e g u l a r  a n d  
s u c c e s s i v e  c y c l e s  g a v e  v e r y  s i m i l a r  r e s p o n s e s  ( F i g . 5 2 B ) .
A m ean  c u r v e  w as  d ra w n  t h r o u g h  t h e  s u p e r im p o s e d  
r e s p o n s e s  t o  s u c c e s s i v e  c y c l e s .  F o r  e a c h  u n i t  t h e  m ean 
c u r v e s  f o r  t h e  t h r e e  d i f f e r e n t  s p e e d s  u s e d  w e r e  t h e n  p l o t t e d  
t o g e t h e r  ( F i g , 5 3 ) .
I n c r e a s e  i n  t h e  s p e e d  o f  t h e  s i n u s o i d a l  m o v e m e n t ,  f o r  
t h e  r a n g e  u s e d  i n  t h e s e  e x p e r i m e n t s ,  p r o d u c e s  n o  v e r y  s t r i k ­
i n g  c h a n g e s  i n  t h e  r e s p o n s e :  h o w e v e r ,  t h e  f o l l o w i n g  o b s e r v a ­
t i o n s  c a n  b e  m ade : -
1 . The maximum f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e  i n c r e a s e s  w i t h  
s p e e d ,
2 .  As s p e e d  i n c r e a s e s ,  t h i s  p e a k  f r e q u e n c y  o c c u r s  a t  a n  
e a r l i e r  p o i n t  i n  t h e  c y c l e .
4 0
Z  3 0
a 20
9 0 “ l%0“ 
POINT IN CYCLE
2 7 0 “ 3 6 0 “
UNIT 6A
8 0
9 0 “ 180“ 3 6 0 “
P O I N T  I N C Y C L E UNlT9(lOj
P l g . 5 2 . G ra p h s  o f  r e s p o n s e s  t o  s u c c e s s i v e  c y c l e s  a t  t h e  
sam e s p e e d .
•  -------  # 1 s t  c y c l e
X  % 2 n d  c y c l e
©   O 3 r d  c y c l e .
A Majcimum f r e q u e n c y  o f  r e s p o n s e  
6  Maximum f r e q u e n c y  o f  r e s p o n s e
3 0  i m p u l s e s / s e c ,  
60 i m p u l s e  s / s e c .
The u n i t  w h ic h  h a s  t h e  h i g h e r  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  
h a s  t h e  m o re  r e g u l a r  d i s c h a r g e *
60
4 0
Z 20
1-6MM ü
3  30
20
lO
lüo« 90* ISO*
P O IN T  IN CYCLE
270" 360"
F l p ; , 5 5 , The e f f e c t  on  t h e  r e s p o n s e  o f  c h a n g e s  i n  t h e
s p e e d  o f  t h e  s i n u s o i d a l  m o v e m e n t .
A v e r a g e  r e s p o n s e s  a t  t h r e e  d i f f e r e n t  s p e e d s
  s lo w  ( 0 , 2  c y c l e s / s e c . )
  m edium  ( 0 , 3  c y c l e s / s e c .  )
  f a s t  ( 0 . 4  c y c l e s / s e c , ) .
A  U n i t  5
B U n i t  9 ( n o t e  d i f f e r e n t  s c a l e  i n  o r d i n a t e ) .
5 7 ,
F o r  e a c h  i m l t  t h e  e x p e c t e d  r e s p o n s e s  t o  s i n u s o i d a l  
m o v e m e n ts  o f  t h e  t h r e e  d i f f e r e n t  s p e e d s  u s e d  w as c a l c u l a t e d  
b y  m e a n s  o f  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n ,  u s i n g  t h e  p a r a m e t e r s  
d e r i v e d  f r o m  t h e  s t e p s .  The r e s u l t s  o f  t h e s e  c a l c u l a t i o n s  
w e re  c o m p a re d  w i t h  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e s .
F rom  t h e  a n a l y s i s  o f  t h e  r e s p o n s e s  t o  s t e p s  o f  c o n s t a n t  
v e l o c i t y ,  t h e  p a r a m e t e r s  4 ,^ % , 4 ^ 3  » T . , ^
w e re  d e t e r m i n e d  f o r  e a c h  o f  t h e  d i f f e r e n t  c o n s t a n t  v e l o c i t y  
s t e p s  a p p l i e d  t o  a  u n i t .
F o r  e a c h  u n i t  (1  = 1 , 2 , 3 )  w as  p l o t t e d  a g a i n s t  v .
As show n a b o v e ,  i t  w as  f o u n d  t h a t  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  
th e m  w as  a l m o s t  l i n e a r ,  g i v i n g  (j>^ = ( i  = 1 , 2 , 3 ) .  The
c o n s t a n t s  w e re  d e t e r m i n e d ,
w as a p p r o x i m a t e l y  c o n s t a n t ,  f o r  a n y  u n i t ,  an d  t h e  
a v e r a g e  v a l u e s  w e re  s e l e c t e d .
The p a r a m e t e r s ,  t h u s  c h o s e n ,  w e r e  u s e d  t o  c a l c u l a t e  
t h e  e x p e c t e d  r e s p o n s e  t o  t h e  s i n u s o i d a l  m o v e m e n t .
F rom  t h e  t h e o r y ,  g i v e n  a b o v e ,  a t  a n g u l a r  v e l o c i t y  w 
a n d  t i m e  t ^ ,
Æ — C r u/t~ - U/ CoSO/tj I
The c o m p o n e n t  o f  f r e q u e n c y  x /  '  L d  J
d u e  t o  v e l o c i t y ,  i s  1 , 2 , 3
w h e re  C -  a n d  a  = rw
$  (v)  _ twkx r -  u/ toi t-OL ^  J
5 8 .
The t o t a l  c o m p o n e n t  = (j) ^  (b +  (b
d u e  t o  v e l o c i t y ^ r _ _&  4- I
= (u/"^+j, ) 'î ' cwV» ) r
L  '  T - i  i  3
-  -4 ^  ^  - A -  1 cosu/t,
r "  t 3
= A s i n  wt-j^ +  B c o s  w t^
No’w th e  f u n c t i o n  A s i n  ^  4- B c o s  0  h a s  a  maximum v a l u e
A^ 4- B^ w hen O  = t a n " ^  S
A
Maximum v a l u e  o f  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  A s i n  w t^  +  B c o s  w t^
= A® +
• • 1  Bw h i c h  o c c u r s  w hen w t^  = tan"* g-
w h e re  A s' n rar f  — Î— -  — 1
L t ;  fu, -I
» S
Y  4 -  -  _ b _  -  J b _  1
L  ^  C ^v JL  Cj ^-k JL J
The c o e f f i c i e n t s  A a n d  B w e re  c a l c u l a t e d  f o r  e a c h  
u n i t ,  f o r  t h e  t h r e e  d i f f e r e n t  s p e e d s  u s e d .  The maximum 
r e s p o n s e  f r e q u e n c i e s  a n d  t h e i r  p o i n t s  o f  o c c u r r e n c e  i n  t h e  
c y c l e  w e re  d e t e r m i n e d .  The d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t  ^  ( S ) , 
a t  t h e s e  p o i n t s ,  w as  t h e n  a d d e d  t o  t h e  maximum v a l u e s  o f  t h e  
r e s p o n s e  a n d  t h e  c a l c u l a t e d  p e a k  f r e q u e n c i e s  c o m p a re d  w i t h  
t h e  e x p e r i m e n t a l  v a l u e s .  I f  t h e  c a l c u l a t e d  v a l u e s  a g r e e d  
w i t h  t h e  e x p e r i m e n t a l  o n e s  t o  w i t h i n  a b o u t  -  1 0 /p, t h e
5 9 .
t h e o r e t i c a l  r e s p o n s e  w as  c a l c u l a t e d  f o r  t h e  c o m p l e t e  c y c l e .
I n  no c a s e  d i d  t h e  c a l c u l a t i o n ,  u s i n g  t h e  p a r a m e t e r s  
d e r i v e d  f ro m  t h e  s t e p s ,  g i v e  a n  e x a c t  f i t  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  
c u r v e s  o f  t h e  r e s p o n s e  t o  s i n u s o i d a l  m o t i o n .  P i g . 54 sh o w s
t h e  o b s e r v e d  a n d  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  o f  u n i t  7 a t  t h e  t h r e e  
s p e e d s  u s e d  a n d  c o m p a re s  th e m  a t  t h e  f a s t e s t  s p e e d .
I n  g e n e r a l ,  t h e  r e s p o n s e  c a l c u l a t e d  u s i n g  t h e  t r a n s f e r  
f u n c t i o n  a g r e e d  m o re  c l o s e l y  w i t h  t h e  e x p e r i m e n t a l  r e s p o n s e  
a t  t h e  l o v j e r  r a t h e r  t h a n  t h e  f a s t e r  s p e e d .
The d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  tw o  r e s p o n s e s  a r e
1 )  W i th  i n c r e a s e  i n  s p e e d  t h e  e x p e r i m e n t a l  r e s p o n s e  sh o w s 
a  g r e a t e r  i n c r e a s e  t h a n  t h e  t h e o r e t i c a l  o n e .
2 )  W i th  i n c r e a s e  i n  s p e e d  t h e  maximum f r e q u e n c y  o c c u r s
a )  e x p e r i m e n t a l l y  -  a t  e a r l i e r  p o i n t  i n  c y c l e ,
b )  t h e o r e t i c a l l y  -  a t  l a t e r  p o i n t  i n  c y c l e ,
3 )  E x p e r i m e n t a l  r e s p o n s e  d e p a r t s  m uch m ore  f r o m  a  s i n u s o i d a l  
f o r m  t h a n  t h e  t h e o r e t i c a l  o n e  d o e s .
The q u e s t i o n  novf a r i s e s  a s  t o  w h e t h e r  t h e s e  d i s ­
c r e p a n c i e s  a r e  d u e  s o l e l y  t o  a  b a d  c h o i c e  o f  p a r a m e t e r s  f o r  
t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n ,  o r  w h e t h e r  some o t h e r  f a c t o r s  s h o u l d  
h a v e  b e e n  t a k e n  i n t o  c o n s i d e r a t i o n  i n  e s t i m a t i n g  t h e  t h e o r e t i ­
c a l  r e s p o n s e .
The v a l u e s  c h o s e n  f o r  t h e  p a r a m e t e r s  w e re  b y  n o  m e a n s  
p r e c i s e ;  t h e  ^ ' 5  sh o w ed  q u i t e  a  b r o a d  s c a t t e r  an d  t h e
OBSERVED R E SPO N SES
#— # FAST S P E E D (Q v1cycle0 ec) 
%— k MED SPEED(0'3ocLe^5£ci 
o  "O SLOW SPEED(0-2ciiCLs/sec)
40
t'o
2 ir
• U N IT  7 *
CALCULATED RESPONSES
. — .F A S T  SPEED 
X MED SPEED 
o  o SLCW SPEED
y 30
FAST SPEED
»—m OBSERVED RESPONSE 
  CALCULATED RESPONSE
Z 30
Ô. 20
B i t
F l p ; . 5 4 . G ra p h s  o f  th e  o b s e r v e d  a n d  t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s
t o  s i n u s o i d a l  m o v e m e n ts  a t  3 d i f f e r e n t  s p e e d s .
U p p e r  f i g .  O b s e r v e d  r e s p o n s e s .
M id d le  f i g .  C a l c u l a t e d  r e s p o n s e s .
L o i?e r  f i g .  C o m p a r i s o n  o f  th e  o b s e r v e d  a n d  
c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  a t  t h e  
f a s t e s t  s p e e d .
60.
g r a d i e n t  kj^ o f  t h e  l i n e s  (j> ^  tz k ^ v  c o u l d  a l s o  t a k e  a  r a n g e  
o f  v a l u e s .
The e f f e c t  o n  th e  r e s p o n s e  o f  v a r i o u s  c h a n g e s  i n  th e
v a l u e s  o f  th e  p a r a m e t e r s  T  ^  a n d  k ^  was t h e r e f o r e  t r i e d  a n d
t h e  r e s u l t s  shown i n  P i g s , 5 5 - 6 0  a n d  T a b le  4 ,
T hese  c h a n g e s  c a n  be s u m m a r is e d .
P a r a m e t e r  C hange N um ber o f  u n i t s  E f f e c t  on
i n  w h ic h  ch a n g e  a )  P e a k  f r e q .  b )  Lag 
w as m ade
T , d e c r e a s e  4 D ec, D ec.
^  1  No c h a n g e
^ 3  ” 1 I n c .  D ec.
k ^  i n c r e a s e  2 I n c .  D ec,
kg " 2  D ec . No ch a n g e
kg " 1  I n c ,  I n c .
The d e s i r e d  c h a n g e s  i n  t h e  fo rm  o f  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  to  g i v e  c l o s e r  a g r e e m e n t  w i t h  th e  o b s e r v e d  r e s p o n s e  
a r e
a )  I n c r e a s e  i n  p e a k  f r e q u e n c y .
b )  D e c re a s e  i n  l a g ,  i . e . ,  i n  t h a t  p a r t  o f  th e  c y c l e  w h ic h
e l a p s e s  b e tw e e n  t h e  p o i n t  o f  maximum v e l o c i t y  a n d  th e  
p o i n t  o f  o c c u r r e n c e  o f  t h e  maximum r e s p o n s e  f r e q u e n c y .
T h e se  c h a n g e s  c o u l d  b e  a c h i e v e d  b y :
a )  D e c r e a s e  i n  ^  I n c r e a s e  i n  k ^  a n d  k g .
b )  D e c r e a s e  I n  ^  a n d  ^  I n c r e a s e  i n  k ^ ,  (The d e c r e a s e  
i n  Tj h a s  th e  g r e a t e s t  e f f e c t , ) .
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POINT IN CYCLE UN IT  5
P i g . 5 5 ,  The e f f e c t  o f  c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  o f  ^  on th e
m a g n i tu d e  a n d  p o s i t i o n  o f  t h e  p e a k  o f  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .
O b s e rv e d  v a l u e s
C a l c u l a t e d  p e a k  v a l u e s
o s lo w  s p e e d
X- — — — — m edium  s p e e d
# - -------# f a s t  s p e e d
o s lo w . 6  1 . 2 7
e f a s t
o s lo w 1  1 . 2 7
X m ed.
• f a s t
o s lo w . 8  1 . 2 7
X m ed.
# f a s t
4 0
93 0
IQ
O
C® 90® 270®
POINT IN CYCLE UNIT 7
P i g . 5 6 .  The e f f e c t  o f  c h a n g e s  i n  th e  v a l u e  o f  on t h e
m a g n i tu d e  a n d  p o s i t i o n  o f  th e  p e a k  o f  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .
O b s e rv e d  v a l u e s
C a l c u l a t e d  p e a k  v a l u e s
o
%
o
X
#
s lo w
m ed.
f a s t
o
X
#
s lo w  s p e e d  
m edium  s p e e d  
f a s t  s p e e d .
. 6 .9
'f 'i
o
X
s lo w
m ed.
f a s t
•  6
s lo w
m ed.
f a s t
. e .8
4 0
ui
O
90®C®
POINT IN CYCLE UNIT 7
F i g . 5 7 ,  The e f f e c t  o f  c h a n g e s  In  th e  v a l u e  o f  ^  on th e  
m a g n i tu d e  an d  p o s i t i o n  o f  t h e  p e a k  o f  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .
O b s e rv e d  v a l u e s
C a l c u l a t e d  p e a k  v a l u e s
o .......o s lo w  s p e e d
X - ---- '•X m edium  s p e e d
# —------# f a s t  s p e e d .
^3
0 SlOYI . 6  . 8 5
X m ed.
» f a s t
o s lo w . 6  . 8 2
X m ed.
f a s t
4 0
93 0
Ui
Ui
Ui
lO
O
c * 270®
POI NT IN CYCLE UNIT 7
P i g . 5 8 .  The e f f e c t  o f  c h a n g e s  i n  th e  v a l u e  o f  on t h e
m a g n i tu d e  a n d  p o s i t i o n  o f  t h e  p e a k  o f  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .
O b s e rv e d  v a l u e s
C a l c u l a t e d  p e a k  v a l u e s
0 ----  o s lo w  s p e e d
-------X medium s p e e d
# -------# f a s t  s p e e d .
^ 1 ^ 2 ^ 3
o s lo w 50 15 18
# f a s t
o s lo w 53 15 18
X m ed.
• f a s t
o s lo w 58 15 18
# f a s t
3 0
2 7 0 * 360*90 *O*
POINT IN CYCLE UNIT 5
P i g , 5 9 .  The e f f e c t  o f  c h a n g e s  i n  th e  v a l u e  o f  kg on t h e
m a g n i tu d e  a n d  p o s i t i o n  o f  t h e  p e a k  o f  th e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .
C a l c u l a t e d  s p e a k  v a l u e s
^  ^ — 
# --------
0 s low  s p e e d  
X medium s p e e d  
♦ f a s t  s p e e d .
^ 1 ^ 2 ^3
o
»
s lo w
f a s t 38 7 1 0
o
#
s lo w
f a s t 38 8 . 9 1 0
o
•
s lo w
f a s t 38 1 0 1 0
30
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POINT IN CYCLE UNI T 5
F i g , 60 .  The e f f e c t  o f  c h a n g e s  In  t h e  v a l u e  o f  on t h e
m a g n i t u d e  and p o s i t i o n  o f  t h e  p e a k  o f  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .
O b s e r v e d  v a l u e s o ........ o  s lo w  s p e e d
X Y medium s p e e d
# •  f a s t  s p e e d .
C a l c u l a t e d  p e a k  v a l u e s
o s lo w
kg
879
# f a s t
o s lo w  38 8 . 9 1 2
o f a s t
6 1 .
Thus t h e  c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  o f  t h e  p a r a m e t e r s  w h i c h  
m i g h t  l e a d  t o  b e t t e r  a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  c a l c u l a t e d  a n d  
t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e s  a r e
1 ) A d e c r e a s e  i n  t h e  v a l u e  o f  t h e  t i m e  c o n s t a n t s  a n d
2 ) An i n c r e a s e  i n  a n d  k ^ .
The o b s e r v e d  a n d  t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  t o  t h e  c o n ­
s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s  w e r e  t h e n  r e - e x a m i n e d  t o  s e e  i f  t h e r e
w o u ld  b e  an y  j u s t i f i c a t i o n  f o r  m a k in g  s u c h  c h a n g e s .
On e x a m i n a t i o n  o f  t h e  r e s p o n s e  c u r v e s ,  i t  a p p e a r e d  t h a t  
a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  o b s e r v e d  and t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  
i n  u n i t s  5 ,  7 ,  8  w o u ld  be  i m p r o v e d  b y  s u c h  c h a n g e s  ; t h e  m o s t  
m a rk e d  c h a n g e s  b e i n g  r e q u i r e d  i n  u n i t  5 .  F rom  i n s p e c t i o n  o f  
t h e  g r a p h s  o f  t h e  r e s p o n s e  to  t h e  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s ,  i n  
u n i t  5 ,  new v a l u e s  o f  th e  t i m e  c o n s t a n t s  a n d  w ere  
d e c i d e d  u p o n ,  and  t h e  p e a k s  o f  t h e  r e s p o n s e  p l o t t e d  u s i n g  t h e  
o l d  a n d  new v a l u e s  ( F i g . 6 1 ) .  The new v a l u e s  i m p r o v e d  t h e  
p o s i t i o n  o f  t h e  p e a k s  b u t  t h e i r  a m p l i t u d e ,  a t  t h e  tw o  s l o w e r  
s p e e d s ,  was now t o o  l o w .
The t h e o r e t i c a l  r e s p o n s e  ■to t h e  s i n u s o i d a l  movement 
i s  co m p o sed  o f  two p a r t s
a )  t h e  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  w h i c h  t a k e s  t h e  f o r m  A s i n  G +
B c o s  ^  a n d  c a n  t h u s  b e  r e p r e s e n t e d  by  a  c o s i n e  w a v e f o r m ,  
e . g . , C c o s  ( e  -  (XL ) ,
b )  t h e  d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t ,  w h i c h  v a r i e s  a p p r o x i m a t e l y  
l i n e a r l y  w i t h  p o s i t i o n  and  i s  t h u s  a l m o s t  s i n u s o i d a l  I n  
f o r m .
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POINT IN CYCLE UNIT 5
The e f f e c t  o f  c h a n g e s  i n  t h e  v a l u e  o f  ^  a n d  
on t h e  m a g i i t u d e  a n d  p o s i t i o n  o f  t h e  p e a k  o f  t h e  
c a l c u l a t e d  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .
O b s e r v e d  v a l u e s  0
X------------ X
C a l c u l a t e d  p e a k  v a l u e s
o
X
o
X
e
s lo w
medium
f a s t
s lo w
medium
f a s t
s lo w  s p e e d  
medium s p e e d  
f a s t  s p e e d .
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T h ese  two c o m p o n e n t s  a r e  shown i n  P i g . 62 a n d  t h e i r  
sum i n  P i g .  63 .
Thus t h e  t h e o r e t i c a l  r e s p o n s e  i s  n e a r l y  s i n u s o i d a l  i n  
f o r m ,  w i t h  a  s l i g h t  s k e w n e s s  i n t r o d u c e d  b y  t h e  d i s p l a c e m e n t  
c o m p o n e n t .  The s h a d e d  a r e a s  i n  P i g . 63 r e p r e s e n t  a  n e g a t i v e  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  a n d  c o r r e s p o n d  to  t h e  p e r i o d s  i n  t h e  o b ­
s e r v e d  r e s p o n s e  when t h e  e n d i n g  w as  s i l e n t  s a v e  f o r  a  few 
random  i m p u l s e s .  The r e c e p t o r  was t h e n  i n  a  s u b - t h r e s h o l d  
s t a t e .
The s p i n d l e  i s  u n a b l e  t o  f i r e  r e g u l a r l y  a t  a  f r e q u e n c y  
l e s s  t h a n  1 0  i m p u l s e s / s e c . a n d  s o ,  a s  e x p e c t e d ,  a t  p o i n t s  
w h e re  t h e  t h e o r e t i c a l  r e s p o n s e  l i e s  b e l o w  t h i s  v a l u e ,  t h e  
o b s e r v e d  r e s p o n s e  was low  an d  i r r e g u l a r .
The o b s e r v e d  and  t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  t o  s i n u s o i d a l  
m o v e m e n t ,  a t  t h e  f a s t e s t  s p e e d ,  a r e  co m p a re d  i n  P i g . 6 4 ,
W h i le  t h e r e  i s  a  c o n s i d e r a b l e  m e a s u r e  o f  a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  
two c u r v e s ,  i t  c a n  be s e e n  t h a t ,  d u r i n g  th e  l a t t e r  p a r t  o f  t h e  
c y c l e ,  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e  f a l l s  away m uch  m ore s t e e p l y  t h a n  
t h e  t h e o r e t i c a l  r e s p o n s e .  A p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n  o f  t h i s  
f i n d i n g  a r i s e s  on c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  
l e n g t h  a n d  t e n s i o n  f o r  t h i s  m u s c l e .
I t  i s  known t h a t  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l e n g t h  a n d  
t e n s i o n ,  f o r  f r o g * s  s t r i a t e d  m u s c l e ,  i s  n o t  c o m p l e t e l y  l i n e a r ,  
B u c h t h a l  ( 1 9 4 2 )  h a s  c o n s t r u c t e d  l e n g t h / t e n s i o n  c u r v e s  f o r  
r e s t i n g  s t r i a t e d  m u s c l e  f i b r e s  i n  t h e  f r o g ,  u s i n g  s m a l l
0 * 9 0 *
3 0
2 0
O* 9 0 " 360*
2 0
P i g . 6 2 . G ra p h s  sh o w in g  t h e  two p a r t s  o f  t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e  f r e q u e n c y  d u e  t o  s i n u s o i d a l  m ov em en t .
t h e  d i s p l a c e m e n t  com p o n en t  o f  t h e  r e s p o n s e ,
^ f v )  t h e  t o t a l  v e l o c i t y  co m p o n en t  o f  t h e  r e s p o n s e .
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F l g . 6 3 . G ra p h  o f  t h e  c a l c u l a t e d  t o t a l  r e s p o n s e  f r e q u e n c y  
d u e  to  s i n u s o i d a l  m o v e m e n t t h e  sum o f  a n d
o f  P i g .  62 ,
The s h a d e d  a r e a s  r e p r e s e n t  a  n e g a t i v e  r e s p o n s e  
f r e q u e n c y  a n d  c o r r e s p o n d  t o  t h o s e  p a r t s  o f  t h e  c y c l e  
when th e  e n d i n g  was i n  a  he l o w - t h r e s h o l d  c o n d i t i o n .
FAST SPEED
OBSERVED RESPONSE 
CALCULATED RESPONSE
4 0
Z  3 0
U iv>
Q. 2 0
F i g . 6 4 . A c o m p a r i s o n  o f  th e  o b s e r v e d  a n d  c a l c u l a t e d
CL
r e s p o n s e s  t o  s i n u s o i d a l  movement a t  t h e  f i r s t  s p e e d .  
The o b s e r v e d  r e s p o n s e  f a l l s  away m ore  q u i c k l y  t h a n  
t h e  c a l c u l a t e d  o n e .
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b u n d l e s  o f  f i b r e s  f r o m  t h e  s e m i t e n d o n o s u s  m u s c l e .  H is  
r e s u l t s  a r e  shown i n  P i g . 6 5 ,  w h ic h  shows t h i s  r e l a t i o n s h i p  
d e t e r m i n e d  d u r i n g  movem ent an d  u n d e r  s t a t i c  c o n d i t i o n s .  He 
f o u n d  t h a t ,  d u r i n g  s t r e t c h ,  t h e  t e n s i o n ,  a t  a n y  l e n g t h ,  w as  
g r e a t e r  t h a n  t h e  c o r r e s p o n d i n g  s t a t i c  t e n s i o n ,  a n d ,  d u r i n g  
r e l a x a t i o n ,  t h e  t e n s i o n  was l e s s  t h a n  t h e  s t a t i o n a i y  v a l u e .  
B u c h t h a l  a l s o  q u o t e s  t h e  same r e s u l t  a s  f o u n d  by  B l i x  ( 1 8 9 2 )  
f o r  w h o l e  m u s c l e .  I n  a d d i t i o n ,  B l i x  f o u n d  t h a t ,  d u r i n g  
c y c l i c a l  m o v e m e n t s ,  a t  a n y  p a r t i c u l a r  l e n g t h ,  t h e  d i f f e r e n c e  
i n  t e n s i o n  d u r i n g  s t r e t c h  a n d  r e l a x a t i o n  i n c r e a s e d  w i t h  t h e  
s p e e d  o f  m o v em en t .
I t  may b e  t h a t  t h e  d e f o r m a t i o n  a t  t h e  s e n s o r y  e n d i n g s  
i s  r e l a t e d  t o  t h e  t e n s i o n  i n  t h e  i n t r a f u s a l  f i b r e s  r a t h e r  t h a n  
t o  t h e  e x t e n s i o n  o f  t h e s e  f i b r e s .
IX ir ing  s t e p - l i k e  e x t e n s i o n  o f  th e  m u s c l e ,  o v e r  c e r t a i n  
r a n g e s ,  e x t e n s i o n  a n d  t e n s i o n  a r e  l i n e a r l y  r e l a t e d  so  t h a t  
t h e  same r e s u l t s  w o u ld  b e  o b t a i n e d  i r r e s p e c t i v e  o f  w h i c h  w as  
c o n s i d e r e d  a s  s t i m u l u s .  D u r i n g  s i n u s o i d a l  m o v e m e n ts  t h i s  
l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  n o  l o n g e r  h o l d s  a n d  i f  t e n s i o n  i s  i n d e e d  
t h e  e f f e c t i v e  s t i m u l u s ,  t h e  q u i c k e r  d e c l i n e  o f  t h e  o b s e r v e d  
r e s p o n s e  d u r i n g  t h e  r e l a x a t i o n  p h a s e  o f  t h e  s i n u s o i d a l  m o v e ­
m e n t s  m i g h t  b e  a c c o u n t e d  f o r .
The r e l a t i o n s h i p  b e tw e e n  l e n g t h  and t e n s i o n ,  f o r  t h i s  
m u s c l e ,  a n d  t h e  e f f e c t  on t h e  s e n s o r y  d i s c h a r g e  f r o m  t h e  
s p i n d l e  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  s t e p - l i k e  c h a n g e s  i n  t e n s i o n  a r e  
c o n s i d e r e d  b e l o w .
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F i g .  65 .  The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l e n g t h  an d  t e n s i o n  i n  
r e s t i n g  s t r i a t e d  m u s c l e  f i b r e s  o f  t h e  f r o g  s e m i -  
t e n d o n o s u s  d e t e r m i n e d  b y  B u c h t h a l  ( 1 9 4 2 ) .
  r e p r e s e n t s  t h e  r e l a t i o n s h i p  f o u n d  when l e n g t h  a n d
t e n s i o n  w e r e  r e c o r d e d  s i m u l t a n e o u s l y  d u r i n g  c y c l i c a l  
m ovem ent .
r e p r e s e n t s  t h e  r e l a t i o n s h i p  f o u n d  when t h e  l e n g t h  o f  
t h e  m u s c l e  f i b r e s  was  m e a s u r e d  a f t e r  t h e  a p p l i c a t i o n  
o f  t e n s i o n .
PART 3 .
ŒENSION EXPERIMENTS.
64.
R e s p o n s e  t o  C h a n g es  I n  T e n s i o n .
From a  c o m p a r i s o n  o f  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e  t o  s i n u ­
s o i d a l  m ovement a n d  t h e  e x p e c t e d  r e s p o n s e  c a l c u l a t e d  u s i n g  
t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  i t  a p p e a r e d  t h a t  t h e  s e n s o r y  r e s p o n s e  
m i g h t  b e  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  c h a n g e s  i n  t h e  t e n s i o n  o f  t h e  
i n t r a f u s a l  f i b r e s  r a t h e r  t h a n  t o  c h a n g e s  i n  t h e i r  l e n g t h .
I t  was  t h e r e f o r e  f e l t  t h a t  I t  w ould  be  v a l u a b l e  t o  f i n d  t h e  
e f f e c t  o n  t h e  s e n s o r y  d i s c h a r g e  o f  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  
c h a n g e s  s i m i l a r  t o  t h e  p r e v i o u s  l e n g t h  o n e s .
Some p r e l i m i n a r y  e x p e r i m e n t s  o f  t h i s  t y p e  w e re  d o n e . 
S t e p - l i k e  i n c r e a s e s  i n  t e n s i o n  w e re  a p p l i e d  t o  t h e  m u s c l e  an d  
t h e  s e n s o r y  r e s p o n s e  r e c o r d e d  d u r i n g  a n d  a f t e r  t h e i r  a p p l i c a t i o n .
The a p p a r a t u s  u s e d  i s  d e s c r i b e d  a b o v e  i n  P a r t  I b .
25 e x p e r i m e n t s  w e re  made a n d  o n  7 o c c a s i o n s  t h e  r e s p o n s e s  w e r e  
f i l m e d .  The f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e s  w as  p l o t t e d  a s  a  
f u n c t i o n  o f  t i m e  i n  4 e x p e r i m e n t s ,  g i v i n g  a  t o t a l  o f  3 7  s t e p s .
The r e s p o n s e  w as  a n a l y s e d  i n  14  s t e p s  f r o m  3 e x p e r i m e n t s  
( T a b l e  5 ) ,
B e f o r e  a p p l y i n g  t h e  t e n s i o n  s t e p s  t o  t h e  m u s c l e ,  t h e  
t e n s i o n  p r o d u c e d  by t h e  m o v in g  c o i l  s y s t e m ,  w i t h  v a r i o u s  v a l u e s  
o f  t h e  r e s i s t a n c e  a n d  v o l t a g e  o f  t h e  c i r c u i t ,  w as  d e t e r m i n e d  b y  
m eans  o f  t h e  t o r s i o n  b a l a n c e .  The t e n s i o n s  a p p l i e d  r a n g e d  
f ro m  0 , 1 8  gm. t o  1 . 4  gm. The i n i t i a l  t e n s i o n  o f  t h e  m u s c l e  
c o u l d  n o t  b e  m e a s u r e d  w i t h  t h e  t r a n s d u c e r  u s e d ,  b u t  w as  e x ­
t r e m e l y  lo w .  M a t th e w s  ( 1 9 3 1 a )  r e p o r t s  t h a t  t h e  maximum
T a b l e  ■5 .
The n u m b e r  a n d  m a g n i t u d e  o f  t h e  t e n s i o n  s t e p s  a p p l i e d  t o  e a c h
u n i t , sh o w in g  t h e  s t e p s  i n w h ic h t h e  r e s p o n s e t o  t h e  a p p l i c a -
t i o n  o f  t e n s i o n w as  a n a l y s e d .
U n i t No, T e n s i o n  a p p l i e d No. o f R e s p o n s e R e s p o n s e
gm. s t e p s p l o t t e d a n a l y s e d
1 2 1 0 . 1 9 2 4- 4
2 0 . 2 3 2 + 4
3 0 . 2 7 2 + 4
4 0 . 3 7 2 + 4
5 0 . 3 9 2 + 4
6 0 . 5 1 2 4- 4
7 0 , 5 5 2 4 4
8 0 . 6 4 2 4 4
9 0 . 7 6 2 4 4
14 1 0 . 1 8 2 4 4
2 0 . 2 1 2 4 -
3 0 . 3 2 4 4
4 0 . 4 2 4 4
5 0 . 5 2 4 -
6 0 . 6 2 4 4
7 0 . 7 2 4 R e c o r d  t o o  s h o r t
8 0 . 8 2 4 It
9 0 . 9 2 4 ft
10 1 . 0 3 4 M
1 1 1 . 1 1 4 tt
15 1 0 . 2 4 2 4 R e c o r d  t o o  s h o r t
2 0 . 4 2 4 ft
3 0 . 6 1 4 tt
4 0 . 8 2 4 tt
5 1 . 0 2 4 n
16 1 0 . 1 8 2 4 4
2 0 . 3 2 4 4
3 0 . 4 2 4 -
5 0 . 6 2 4 -
6 0 . 7 2 4 -
7 0 . 8 2 4
8 0 . 9 2 4 —
9 1 . 0 2 4 -
1 0 1 . 1 2 4 -
1 1 0 . 9 2 4 -
1 2 1 . 1 2 4 -
13 1 . 4 2 4 -
The r e s p o n s e s  t o  37 s t e p s  w e re  p l o t t e d  a n d  m e a s u r e d .  
The g r a p h s  o f  t h e  r e s p o n s e s  t o  15 s t e p s  w e r e  a n a l y s e d
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t e n s i o n  d e v e l o p e d  i n  M. e x t .  l o n g .  d i g .  I l l  d u r i n g  t e t a n i c  
s t i m u l a t i o n  was 1 0  g m . , so  t h a t  h e  c o n s i d e r s  2  gm. t o  be  a b o u t  
t h e  maximum t e n s i o n  o c c u r r i n g  i n  l i f e .  I t  t h e r e f o r e  seem s 
l i k e l y  t h a t  t h e  t e n s i o n s  a p p l i e d  t o  m. e x t ,  l o n g .  d i g .  IV w e re  
a l l  w i t h i n  t h e  p h y s i o l o g i c a l  r a n g e .
A f t e r  e a c h  s t e p  h a d  b e e n  a p p l i e d  th e  m u s c l e  w a s  k e p t  
u n d e r  t h i s  t e n s i o n  f o r  2 m in .  The r e s p o n s e  was f i l m e d  f o r  
t h e  f i r s t  30 s e c .  a f t e r  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  s t r e t c h  a n d  t h e n  
f o r  5 s e c . p e r i o d s  a t  30  s e c .  i n t e r v a l s .  The t e n s i o n  was  
t h e n  r e l e a s e d  a n d  3 m i n .  a l l o w e d  t o  e l a p s e  b e f o r e  t h e  n e x t  
p u l l .
The fo rm  o f  t h e  d i s c h a r g e  w as  s i m i l a r  t o  t h a t  r e c o r d e d  
i n  r e s p o n s e  t o  t h e  e x t e n s i o n  s t e p s  e x c e p t  t h a t ,  i n  t h i s  e a s e ,  
t h e  maximum r e s p o n s e  f r e q u e n c y  was m uch  t d ^ e r .  I t  w as  t h e r e ­
f o r e  m ore  r e g u l a r  s i n c e  i t  w as  w e l l  ab o v e  t h e  f i r i n g  t h r e s h o l d .  
I t  was f o u n d  t h a t  r e p e a t e d  p u l l s ,  a t  t h e  same t e n s i o n ,  g a v e  
v e r y  s i m i l a r  r e s p o n s e s  ( P i g . 6 6 ) ,  s o ,  n o r m a l l y ,  o n l y  tw o  p u l l s  
w e r e  made a t  e a c h  t e n s i o n .
The a n a l y s i s  o f  t h e  r e s p o n s e  was  c a r r i e d  o u t  i n  a n  
e x a c t l y  p a r a l l e l  m a n n e r  t o  t h e  p r e v i o u s  a n a l y s i s  o f  t h e  e x t e n ­
s i o n  s t e p s  o f  c o n s t a n t  v e l o c i t y .  The f r e q u e n c y  o f  t h e  
r e s p o n s e  a f t e r  2  m i n u t e s  u n d e r  a  p a r t i c u l a r  t e n s i o n  w as  t a k e n  
a s  t h e  s t a t i c  c o m p o n e n t  o f  t h e  r e s p o n s e  a t  t h a t  t e n s i o n .
The r e m a i n d e r  o f  th e  r e s p o n s e ,  t o t a l  f r e q u e n c y  P -  , was
t h e n  a n a l y s e d  i n t o  t h e  t h r e e  ’ v e l o c i t y *  c o m p o n e n t s ^  $   ^ ^
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F i g ^ 6 6 , G ra p h s  o f  t h e  r e s p o n s e s  t o  tw o  s u c c e a s i v e  a p p l i ­
c a t i o n s  o f  t h e  same t e n s i o n  ’ s t e p * ,  s h o w in g  t h e  
r e p e a t a b i l i t y  o f  t h e  r e s p o n s e  
•  •  1 s t  s t e p
X  X 2 n d  s t e p .
The m u s c l e  w as  k e p t  u n d e r  t h e  a p p l i e d  t e n s i o n  f o r  
2  m in .  T h i s  t e n s i o n  was t h e n  r e m o v e d  a n d  3  m in .  
a l l o w e d  t o  e l a p s e  b e f o r e  I t  was r e - a p p l i e d .
6 6 .
0  a n d  ( y  a s  b e f o r e .  (The te r ra  ’v e l o c i t y *  i s  
u s e d  h e r e  to  e x p r e s s  r a t e  o f  I n c r e a s e  i n  t e n s i o n . )
The s i x  p a r a m e t e r s  f ^ a n d
w ere  e v a l u a t e d ,
t ^ 2, w e re  p l o t t e d  a g a i n s t  t e n s i o n  * v e l o c i t y  *
a n d  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  them  w as  f o u n d  to  b e  a p p r o x i ­
m a t e l y  l i n e a r ,  g i v i n g  (j)^=  k ^ v  ( ^  = 1 ,  2 ,  3 )  ( P i g s .  6 7 ,
6 8 , 6 9 ) .
a n d  w e re  f a i r l y  c o n s t a n t  b o t h  w i t h i n  a n d  
b e t w e e n  u n i t s ,  w h i l e  show s c o n s i d e r a b l e  s c a t t e r  ( P i g , 7 0 ) .
The v a l u e s  o b t a i n e d  f o r  t h e  p a r a m e t e r s  w e re  c o m p a r e d  
w i t h  t h e  v a l u e s  o b t a i n e d  i n  t h e  p r e v i o u s  a n a l y s i s  o f  t h e  
e x t e n s i o n  s t e p s  } .  The h i g h e r  r e s p o n s e  f r e q u e n c i e s
r e c o r d e d  h e r e ,  d u e  t o  t h e  g r e a t e r  t e n s i o n s  a n d  e x t e n s i o n s  
a p p l i e d  to  t h e  m u s c l e ,  a r e  r e f l e c t e d  i n  h i g h e r  v a l u e s  o f  t h e  
p a r a m e t e r s  . How ever  th e y  s t i l l  b o r e  m uch t h e  same r e ­
l a t i o n s h i p  t o  e a c h  o t h e r ,  i . e .  ^   ^ ^  % S
The t im e  c o n s t a n t s  d i d  n o t  a g r e e  w i t h  t h e  v a l u e s  
o b t a i n e d  f o r  u n i t s  5 ,  7 a n d  8  o f  t h e  e x t e n s i o n  s t e p s  b u t  w e re  
q u i t e  s i m i l a r  t o  t h o s e  o f  u n i t  9 .  U n i t  9 a l s o  r e s e m b l e d  t h e
t e n s i o n  s t e p s  i n  t h a t  t h e  r e s p o n s e s  w e re  a t  a  h i g h e r  f r e q u e n c y  
t h a n  i n  t h e  o t h e r  e x t e n s i o n  s t e p s .
I n  a l l  t h e s e  h i g h e r  f r e q u e n c y  r e s p o n s e s ,  a b o u t  20  s e c .  
a f t e r  the  new p o s i t i o n  h a d  b e e n  r e a c h e d  t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e
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F l j g , 6 7 , The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  p a r a m e t e r  , a n d
t h e  ” v e l o c i t y ” ( r a t e  o f  i n c r e a s e  o f  t e n s i o n )  o f  t h e  
t e n s i o n  s t e p s  f o r  u n i t s  1 2 ,  14 a n d  1 6 .
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The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  p a r a m e t e r  (j)^ , a n d
t h e  " v e l o c i t y ” ( r a t e  o f  i n c r e a s e  o f  t e n s i o n )  o f  t h e  
t e n s i o n  s t e p s  f o r  u n i t s  1 2 ,  14 a n d  1 6 .
O I S i i t  1 2 .
e  U n i t  1 4 .
O U n i t  1 6 .
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P i ^ .  6 9 . The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  p a r a m e t e r  , and
t h e  " v e l o c i t y "  ( r a t e  o f  i n c r e a s e  o f  t e n s i o n )  o f  t h e  
t e n s i o n  s t e p s  f o r  u n i t s  12 , 14 a n d  16.
o  m i t  12.
#  m i t  14 .
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v e l o c i t y ’ ( g m / s e c )
14  16 18
F l R . 7 0 . The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  p a r a m e t e r s  a n d
'TJ a n d  t h e  " v e l o c i t y "  ( r a t e  o f  i n c r e a s e  o f  t e n s i o n )
o f  t h e  t e n s i o n  s t o p s  f o r  u n i t s  1 2 ,  14 a n d  1 6 ,
O  t f t i i t  1 2 .
#  U n i t  1 4 .
O  % i t  1 6 .
67.
d i s c h a r g e  h a d  a d a p t e d  to  p r a c t i c a l l y  t h e  same v a l u e  i r r e ­
s p e c t i v e  o f  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  movement by w h ich  t h i s  
p o s i t i o n  was r e a c h e d .  T h e r e f o r e  i t  w o u ld  a p p e a r  t h a t  t h e  
f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e  a t  t h i s  p o i n t  i s  i n d e p e n d e n t  o f  
v e l o c i t y ,  and  c o u l d  b e  t a k e n  a s  due s o l e l y  to  p o s i t i o n ,  i . e . ,  
t h e  d i s p l a c e m e n t  c o m p o n en t  ^  . The v a l u e  w h ic h  was i n  
f a c t  c h o s e n  f o r  was  the  a d a p t e d  f r e q u e n c y  2  m i n .  a f t e r  
t h e  m o v e m e n t ,  w h i c h  i s  l o w e r  th a n  t h e  20  s e c .  v a l u e .  I t  
may b e  t h a t  t h e r e  i s  a  v e r y  s l o w  a d a p t a t i o n  o f  t h e  d i s p l a c e ­
m e n t  c o m p o n e n t .  I f  t h i s  i s  s o ,  t h e  u s e  o f  t h e  2 m i n .  v a l u e s  
f o r  w i l l  a f f e c t  t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  l e a d i n g  t o  a  
m uch  l a r g e r  v a l u e  t h a n  t h e  t r u e  o n e .  I n  u n i t s  5 ,  7 ,  8 , t h e  
f r e q u e n c y  h a d  a d a p t e d  t o  b e lo w  1 0  i m p . / s e c ,  i n  2 0  s e c .  Thus 
a n y  s low a d a p t a t i o n  e f f e c t  was n o t  n o t i c e a b l e  a n d  w o u ld  n o t  
a f f e c t  t h e  a n a l y s i s .
An e s t i m a t e  was made o f  t h e  v a l u e s  o f  w h i c h  w o u ld  
b e  o b t a i n e d  f o r  t h e  t e n s i o n  s t e p s , i f  t h e  2 0  s e c .  v a l u e  o f  
t h e  r e s p o n s e  was t a k e n  a s  . The v a l u e s  o b t a i n e d  w e re
much l o w e r  and m ore  c o n s i s t e n t :  t h e  o l d  v a l u e s  o f
r a n g e d  f r o m  14 t o  2 4  s e c . ,  t h e  new v a l u e s  w e re  5 t o  6  s e c .
T h e r e  w e r e  s e v e r a l  a d d i t i o n a l  s o u r c e s  o f  e r r o r  i n  
t h i s  a n a l y s i s  t o  t h o s e  e n c o u n t e r e d  i n  th e  p r e v i o u s  o n e .
68.
a )  M e a su re m e n t  o f  D u r a t i o n  o f  M ovem en t . The p e r i o d  d u r i n g  
w h i c h  t e n s i o n  was a p p l i e d  was v e r y  s h o r t ,  t h e r e f o r e  i t  was 
d i f f i c u l t  t o  m e a s u r e  i t  v e r y  a c c u r a t e l y .  A l s o ,  a l t h o u g h  
t h e  r a t e  o f  a p p l i c a t i o n  o f  t e n s i o n  was r e a s o n a b l y  l i n e a r ,  
i n  some e x p e r i m e n t s  t h e r e  was an  i n c r e a s e  i n  t h e  s p i n d l e  
r e s p o n s e  b e f o r e  t h e  t e n s i o n  i n c r e a s e  was s i g n a l l e d .  T h is  was 
p r o b a b l y  due  t o  th e  m u s c l e  b e i n g  o r i g i n a l l y  i n  a  r e l a x e d  s t a t e .
From  t h e  c o n s i d e r a t i o n s  o f  t h e  a n a l y s i s  o f  t h e  c o n ­
s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s  a b o v e ,  i t  a p p e a r s  u n l i k e l y  t h a t  e r r o r s  
i n  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  t h e  du r  a t  i o n  o f  t h e  m ovem ent  w i l l  h a v e  
much e f f e c t  on  t h e  p a r a m e t e r s  d e r i v e d  f ro m  t h e  a n a l y s i s .
b )  M e a su rem e n t  o f  P e a k  F r e q u e n c y . On a p p l i c a t i o n  o f  t h e  
h i g h e r  t e n s i o n s ,  t h e  maximum f r e q u e n c y  o f  t h e  r e s p o n s e  was 
v e r y  h i g h ;  l i t t l e  m ore  t h a n  th e  r e f r a c t o r y  p e r i o d  o f  t h e  
n e r v e  s e p a r a t e d  t h e  i m p u l s e s .  On some o c c a s i o n s ,  t h e  f i l m  
s p e e d  was n o t  f a s t  e n o u g h  t o  make t h e  i m p u l s e s  a t  t h e  p e a k  
o f  t h e  r e s p o n s e  e a s i l y  s e p a r a b l e .  S i n c e  t h e  f i l m  s p e e d  
c o u l d  n o t  b e  a l t e r e d  d u r i n g  f i l m i n g ,  t h i s  m e a n t  t h a t  i f  t h e  
s p e e d  was  f a s t  e n o u g h  f o r  t h e  i m p u l s e s  a t  t h e  p e a k  o f  t h e  
r e s p o n s e  t o  b e  c l e a r l y  d i s t i n g u i s h a b l e  t h e n  t h e  f i l m  was l i a b l e  
t o  r u n  o u t  b e f o r e  a  s u f f i c i e n t  l e n g t h  o f  r e c o r d  f o r  a n a l y s i s  
h a d  b e e n  o b t a i n e d .  T h e re  w o u ld  t h e r e f o r e  s o m e t im e s  b e  an 
e r r o r  i n  t h e  m e a s u r e m e n t  o f  t h e  p e a k  f r e q u e n c y .  I n  t h e s e
69.
c a s e s ,  some p o i n t  on  t h e  r e s p o n s e  c u r v e ,  o t h e r  t h a n  t h e  p e a k ,  
was u s e d  i n  t h e  c a l c u l a t i o n  o f  th e  p a r a m e t e r s  ^  a n d
I n  P i g . 7 1 ,  t h e  o b s e r v e d  a n d  t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  
t o  a  t e n s i o n  s t e p  a r e  c o m p a r e d .  A g o o d  f i t  o f  t h e  e x p e r i ­
m e n t a l  c u r v e  was o b t a i n e d  f o r  a l l  t h e  s t e p s .  W h i le  t h e r e  
a p p e a r s  t o  b e  a  s l i g h t  im p ro v e m e n t  i n  t h e  f i t  o f  t h e  o b s e r v e d  
r e s p o n s e s ,  i t  i s  n o t  s i g n i f i c a n t l y  b e t t e r  t h a n  t h a t  o b t a i n e d  
f o r  t h e  e x t e n s i o n  s t e p s .  T h is  i s  t h e  e x p e c t e d  r e s u l t  s i n c e ,  
d u r i n g  s t e p - l i k e  e x t e n s i o n s  o f  t h e  m u s c l e  o v e r  c e r t a i n  r a n g e s ,  
t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t e n s i o n  a n d  e x t e n s i o n  i s  a l m o s t  
l i n e a r .
S i n c e  t h e s e  t e n s i o n  s t e p s  w ere  n o t  a c c o m p a n ie d  b y  
c o r r e s p o n d i n g  s i n u s o i d a l  c h a n g e s  i n  t e n s i o n ,  t h e y  g i v e  
l i t t l e  a d d i t i o n a l  e v i d e n c e  f o r  t h e  v ie w  t h a t  t e n s i o n ,  r a t h e r  
t h a n  e x t e n s i o n ,  was  t h e  e f f e c t i v e  s t i m u l u s  t o  t h e  s p i n d l e .
They d o ,  h o w e v e r ,  g i v e  f u r t h e r  s m p p o r t  t o  t h e  i d e a  o f  t h e  
a p p l i c a b i l i t y  o f  t h i s  t r a n s f e r  f u n c t i o n  t o  t h e  f r o g  n e u r o ­
m u s c u l a r  s p i n d l e .
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A c o m p a r i s o n  o f  t h e  g r a p h s  o f  t h e  o b s e r v e d  an d  
t h e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  t o  t h e  a p p l i c a t i o n  o f  a  
t e n s i o n  " s t e p ” ( u n i t  1 2 ( 9 ) ) *
o b s e r v e d  r e s p o n s e ,  
c a l c u l a t e d  r e s p o n s e *
VO*
L e n g t h / T e n 3 i o n  R e l a t i o n s h i p *
I t  h a s  b e e n  shown t h a t  t h e  r e s p o n s e s  to  s t e p s  o f  
b o t h  e x t e n s i o n  a n d  t e n s i o n  c a n  be  f i t t e d  s a t i s f a c t o r i l y  by 
a n a l y s i s  on t h e  b a s i s  o f  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  d e r i v e d  f r o m  
t h e  c a t  k n e e  j o i n t  p r o p r i o c e p t o r *  How ever  when t h e  p a r a ­
m e te r s  d e r i v e d  f o r  t h e  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s  a r e  u s e d  to  
c a l c u l a t e  t h e  e x p e c t e d  r e s p o n s e  t o  s i n u s o i d a l  v a r i a t i o n s  i n  
p o s i t i o n ,  t h e  a g r e e m e n t  w i t h  t h e  o b s e r v e d  r e s u l t  i s  n o t  a s  
c l o s e  a s  w o u ld  be d e s i r e d .
F rom  a  c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p ,  d e t e r m i n e d  b y  
B u c h t h a l  (1942 .) ,  b e t w e e n  l e n g t h  a n d  t e n s i o n  f o r  f r o g  s t r i a t e d  
m u s c l e  f i b r e s , t h e  i d e a  a r o s e  t h a t  d e f o r m a t i o n  a t  t h e  s e n s o r y  
r e c e p t o r s  m i g h t  b e  r e l a t e d  to  t h e  t e n s i o n  i n  t h e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s ,  r a t h e r  t h a n  t o  t h e  e x t e n s i o n  o f  t h e s e  f i b r e s .
I t  w o u ld  t h e r e f o r e  b e  w o r t h  d e t e r m i n i n g  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e ­
tw e e n  l e n g t h  a n d  t e n s i o n  f o r  t h i s  m u s c l e  o v e r  t h e  l e n g t h  
r a n g e  u s e d  i n  t h e  e x t e n s i o n  e x p e r i m e n t s .
I n  many m u s c l e s  i t  w o u l d  b e  u n  j u s t i f i a b l e  t o  a s sum e  t h a t  
t h e  t e n s i o n  c h a n g e s  w i t h i n  t h e  s p i n d l e  f o l l o w e d  a  s i m i l a r  
c o u r s e  t o  t h o s e  o f  th e  w h o le  m u s c l e .  The s t r u c t u r e  o f  t h i s  
m u s c l e ,  h o w e v e r ,  m akes  i t  a p p e a r  p o s s i b l e  t h a t ,  i n  t h i s  c a s e ,  
e v e n t s  w i t h i n  t h e  s p i n d l e  do m im ic  t h o s e  o f  t h e  m u s c l e  a s  a  
w h o l e .  The m. e x t .  l o n g ,  d i g .  IV i s  a  t h i n  s t r a p - l i k e  m u s c l e  
a b o u t  16  mm* l o n g  a n d  t h e  s p i n d l e  i n t r a f u s a l  m u s c le  f i b r e s  r u n
71.
p a r a l l e l  to  t h e  e x t r a f u s a l  o n e s  a n d  f ro m  e n d  t o  e n d  o f  t h e  
m u s c l e .  Thus e x p e r i m e n t s  on  t h e  whole  m u s c l e  may g i v e  i n ­
f o r m a t i o n  a b o u t  e v e n t s  w i t h i n  t h e  s p i n d l e  .
U s i n g  t h e  a p p a r a t u s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  s i n u s o i d a l  v a r i ­
a t i o n s  i n  t e n s i o n  w e r e  a p p l i e d  t o  t h e  m u s c l e  b y  v a r y i n g  t h e  
c u r r e n t  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  m o v in g  c o i l  s y s t e m .  The l e n g t h  
a n d  t e n s i o n  o f  t h e  m u s c le  w e r e  m e a s u r e d  s i m u l t a n e o u s l y  d u r i n g  
t h e  m ovem en t .
T h ese  m e a s u r e m e n t s  w ere  c a r r i e d  o u t  on 7 m u s c l e s .
The r e s t i n g  l e n g t h  o f  t h e  m u s c l e  i n  s i t u  was m e a s u r e d  
a n d  t h e  i n i t i a l  l e n g t h  was s e t  t o  a p p r o x i m a t e l y  t h i s  v a l u e .
The c u r r e n t  p a s s i n g  t h r o u g h  t h e  c o i l  was  a d j u s t e d  s o  t h a t  t h e  
maximum e x t e n s i o n  o f  t h e  m u s c l e  was a b o u t  3 ram., i . e . ,  t h e  
m u s c l e  was  b e i n g  s t r e t c h e d  o v e r  t h e  same l e n g t h  a s  was u s e d  
f o r  t h e  c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s .
L e n g t h  a n d  t e n s i o n  w e re  r e c o r d e d  s i m u l t a n e o u s l y  on 
c a l i b r a t e d  p a p e r  on t h e  pen  r e c o r d e r .  F i v e  c y c l e s  w ere  r e ­
c o r d e d  a t  e a c h  o f  t h e  s p e e d s  u s e d .  The same t h r e e  s p e e d s  o f  
s i n u s o i d a l  movement w e re  u s e d  a s  i n  t h e  s i n u s o i d a l  l e n g t h  
v a r i a t i o n s ,  i . e . ,  0 . 2 ,  0 . 3  a n d  0 . 4  c y c l e s / s e c .
P i g . 72 shows t h e  fo rm  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p  a n d  t h e  e f f e c t  
on i t  o f  c h a n g e  i n  t h e  s p e e d  o f  t h e  m o vem en t .  A t  a n y  l e n g t h  
o f  t h e  m u s c l e ,  t h e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t e n s i o n  d u r i n g  e x t e n s i o n  
a n d  d u r i n g  r e l a x a t i o n  w as  a l w a y s  f o u n d  t o  i n c r e a s e  w i t h  s p e e d  
t o  a  g r e a t e r  o r  l e s s  d e g r e e .  Thus i f  t h e  d e f o r m a t i o n  o f  t h e
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F i g , 7 2 .  The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l e n g t h  a n d  t e n s i o n  f o r  
m. e x t .  l o n g ,  d i g ,  IV ,  d e t e r m i n e d  d u r i n g  s i n u s o i d a l  
m ovem ents  a t  t h r e e  d i f f e r e n t  r a t e s :  
f a s t  ( 0 . 4  c y c l e s / s e c . ) ,  
m edium  ( 0 . 3  c y c l e s / s e c .  ) ,  
s lo w  ( 0 . 2  c y c l e s / s e c . ) .
7 2 .
r e c e p t o r s  i s  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  t h e  t e n s i o n  o f  th e  i n t r a ­
f u s a l  f i b r e s  t h e n  i t  would  b e  e x p e c t e d  t h a t  t h e  a g r e e m e n t  
b e t w e e n  t h e  o b s e r v e d  and  th e  c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  t o  
s i n u s o i d a l  e x t e n s i o n s  w o u ld  be w o r s t  a t  t h e  f a s t e s t  s p e e d .
T h a t  i s  w h a t  h a d  b e e n  a l r e a d y  f o u n d  to  b e  t r u e .
A c o m p a r i s o n  b e tw e e n  t h e  o b s e r v e d  and t h e  c a l c u l a t e d  
r e s p o n s e s  t o  s i n u s o i d a l  m ovem ent a t  t h e  f a s t  s p e e d  w as  shown 
i n  F i g . 6 4 .  The e x p e c t e d  r e s p o n s e  was c a l c u l a t e d  on  t h e  
a s s u m p t i o n  t h a t  t h e  s e n s o r y  d i s c h a r g e  w as  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  
t h e  l e n g t h  c h a n g e s  i n  t h e  m u s c l e .  S u p p o s e ,  now, t h a t  t h e  
o b s e r v e d  r e s p o n s e  i s ,  i n  f a c t ,  d i r e c t l y  r e l a t e d  to  t h e  
t e n s i o n  c h a n g e s  i n  t h e  m u s c l e ,  t h e n ,  b y  c o r r e l a t i n g ,  f o r  
p a r t i c u l a r  t i m e s ,  t h e  o b s e r v e d  r e s p o n s e  ( s u p p o s e d  t o  b e  r e ­
l a t e d  t o  t e n s i o n )  w i t h  t h e  e x p e c t e d  r e s p o n s e  ( c a l c u l a t e d  on  
t h e  b a s i s  o f  e x t e n s i o n )  we c a n  o b t a i n  a  r e l a t i o n  b e t w e e n  
t e n s i o n  a n d  e x t e n s i o n .  T h i s  h a s  b e e n  d o n e  f o r  s i n u s o i d a l  
movement a t  t h e  f a s t  s p e e d  a n d  i s  shown i n  F i g . 7 3 .  The 
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l e n g t h  a n d  t e n s i o n  o b t a i n e d  i n  t h i s  way 
i s  s i m i l a r  i n  f o r m  t o  t h o s e  d e t e r m i n e d  d i r e c t l y  a n d  shown 
i n  F i g , 7 2 .
S i n c e  t h e  r e c o r d i n g  o f  t h e  l e n g t h / t e n s i o n  r e l a t i o n s h i p ,  
a n d  o f  t h e  s e n s o r y  r e s p o n s e s  to  s i n u s o i d a l  l e n g t h  c h a n g e s ,  
h a v e  n o t  s o  f a r  b e e n  c a r r i e d  c u t ,  b o t h  o n  t h e  same m u s c l e ,  
n o  d i r e c t  c o m p a r i s o n s  a r e  p o s s i b l e .  H o w e v e r ,  s i n c e  t h e  
e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  w e r e  m ade  a s  n e a r l y  s i m i l a r  a s
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F i g . 7 3 . The r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l e n g t h  a n d  t e n s i o n  o f  
m. e x t .  d i g ,  IV ,  d u r i n g  s i n u s o i d a l  m ovement a t  t h e  
f a s t  s p e e d ,  (A) w h i c h  i s  o b t a i n e d  i f  i t  i s  a s s u m e d  
t h a t  t h e  a c t u a l  d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  r e c o r d e d  i n  t h e  
s e n s o r y  n e r v e  d u r i n g  t h e  m ovem ent  (B) i s  d i r e c t l y  
r e l a t e d  t o  t e n s i o n  c h a n g e s  w i t h i n  t h e  m u s c l e .  The 
e x p e c t e d  r e s p o n s e  (C) was c a l c u l a t e d  on t h e  a s s u m p t i o n  
t h a t  i t  w as  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  l e n g t h  c h a n g e s  i n  t h e  
m u s c l e .  By c o r r e l a t i n g  g r a p h s  B a n d  C a t  v a r i o u s  
t i m e s  t h r o u g h o u t  t h e  m o v e m en t ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  A i s  
o b t a i n e d .
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p o s s i b l e ,  i t  seems v a l i d  to  a s su m e  t h a t  t h e  same t y p e  o f  
t e n s i o n  c h a n g e s ,  i n  r e s p o n s e  to  s i n u s o i d a l  m o v e m en t ,  w o u l d  
t a k e  p l a c e  i n  t h e  m u s c l e s  d u r i n g  th e  e x p e r i m e n t s  d e s c r i b e d  
i n  P a r t  2 ,  a s  i n  t h e  l e n g t h / t e n s i o n  d e t e r m i n a t i o n s .
I f  c h a n g e s  i n  t e n s i o n  w e r e  t h e  e f f e c t i v e  s t i m u l u s  t o  
t h e  s p i n d l e ,  t h e n ,  d u r i n g  s i n u s o i d a l  c h a n g e s  i n  p o s i t i o n ,  
t h e  i n p u t  t o  t h e  s p i n d l e  w o u ld  no  l o n g e r  b e  s i n u s o i d a l ,  a n d  
t h i s  w o u ld  p e r h a p s  e x p l a i n  t h e  q u i c k e r  d e c l i n e  i n  t h e  o b ­
s e r v e d ,  a s  c o m p a re d  w i t h  t h e  c a l c u l a t e d ,  r e s p o n s e ,  d u r i n g  
t h e  r e l a x a t i o n  p h a s e  o f  t h e  m o v em en t .
74 .
D i s c u s s i o n ,
The r e s p o n s e s  o f  t h e  f r o g  n e u r o m u s c u l a r  s p i n d l e  t o  
knovjn s t r e t c h e s  w ere  a n a l y s e d  t o  d e t e r m i n e  t h e  f o r m  o f  t h e  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  i n p u t  an d  o u t p u t  o f  t h e  s p i n d l e ,
i . e . , t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n ,  a n d  t o  s e e  w h e t h e r  t h i s  t r a n s f e r  
f u n c t i o n  h a d  t h e  same fo rm  a s  t h a t  d e t e r m i n e d  f o r  t h e  c a t  
k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r .
B e f o r e  d e t e r m i n i n g  t h e  f o r m  o f  t h i s  t r a n s f e r  f u n c t i o n  
i t  m u s t  b e  shown t h a t  t h e  s p i n d l e  g i v e s  c o n s i s t e n t  r e s p o n s e s  
u n d e r  s t a n d a r d  c o n d i t i o n s .
I n  t h e  e x p e r i m e n t s  r e p o r t e d  i n  P a r t  2 o f  t h i s  t h e s i s ,  
some f e a t u r e s  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s ,  w h i c h  may h a v e  
a f f e c t e d  t h e  r e s p o n s e ,  w ere  n o t  r i g o r o u s l y  c o n t r o l l e d .  
V a r i a t i o n s  i n  t h e s e  c o n d i t i o n s  m l ^ t  b e  h e l d  t o  b e  r e s p o n s i b l e  
f o r  c e r t a i n  v a r i a t i o n s  i n  t h e  r e s p o n s e .  F o r  e x a m p l e ,  t h e  
p r e p a r a t i o n  r e m a i n e d  i n  t h e  same R i n g e r  s o l u t i o n  t h r o u g h o u t  
t h e  e x p e r i m e n t ,  a f t e r  h a v i n g  b e e n  p l a c e d  i n  f r e s h  R i n g e r  
when t h e  d i s s e c t i o n  w as  c o m p l e t e .  A c c o r d i n g  t o  M a t th ew s  
( 1 9 S l a )  t h i s  w o u l d  p e r h a p s  c o n s t i t u t e  a  s o u r c e  o f  e r r o r  a n d  
l e a d  t o  a  d i m i n i s h e d  r e s p o n s e  t o  a  p a r t i c u l a r  s t i m u l u s ,  
p o s s i b l y  due t o  a n  a c c u m u l a t i o n  o f  p o t a s s i u m  i o n s .
The i n f o r m a t i o n  a v a i l a b l e  a b o u t  R i n g e r  e f f e c t s  f r o m  
t h e  p r e s e n t  e x p e r i m e n t s  i s  a s  f o l l o w s .  a )  On one  o c c a s i o n  
t h e  p r e p a r a t i o n  was l e f t  o v e m i g h t  a n d  on  t h e  f o l l o w i n g  
m o r n in g  g a v e  a b o u t  7 0 ^  o f  i t s  p r e v i o u s  r e s p o n s e .  b )  On
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s e v e r a l  o c c a s i o n s  t h e  same s t r e t c h  was r e p e a t e d  a t  t i m e s  
f r o m  o n e  t o  t h r e e  h o u r s  a p a r t .  I t  was  f o u n d  t h a t  o v e r  2 -  
h o u r  i n t e r v a l s  t h e  r e s p o n s e  was l i t t l e  a l t e r e d .
T h u s ,  f r o m  t h e  e v i d e n c e  a v a i l a b l e  i n  t h e s e  e x p e r i ­
m e n t s  i t  a p p e a r s  t h a t  t h e  s e n s o r y  d i s c h a r g e  was l i t t l e  
a f f e c t e d  b y  k e e p i n g  t h e  m u s c l e  i n  t h e  same R i n g e r  t h r o u g h o u t .  
I n  M a t thew s*  e x p e r i m e n t s  t h e  m u s c l e  w as  b e i n g  s t r e t c h e d  more 
v i g o r o u s l y  a n d  m ore o f t e n ,  so  t h a t  a d v e r s e  R i n g e r  e f f e c t s  
m i g h t  b e  m o re  p r o n o u n c e d .
The t im e  c h o s e n  f o r  t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  s t r e t c h e s  
w as  3 m i n .  From F i g . 24 i t  c a n  b e  s e e n  t h a t  t h i s  i n t e r v a l  
w as  n o t  a l w a y s  l o n g  e n o u g h  t o  a l l o w  f o r  t h e  f u l l  r e t u r n  o f  
e x c i t a b i l i t y  o f  t h e  s p i n d l e ,  s i n c e  i f  a  g r e a t e r  i n t e r v a l  
w as  a l l o w e d ,  t h e  r e s p o n s e  i n c r e a s e d .  On t h e  b a s i s  o f  B r o n k *s 
(1 9 2 9 )  w o r k  on t h e  e f f e c t  o f  r e p e a t e d  l o a d i n g  on t h e  d i s ­
c h a r g e  f r o m  a  s t r e t c h  r e c e p t o r  M a t th e w s  ( 1 9 3 1 a )  recom m ends 
t h a t  a  p e r i o d  o f  5 m in .  s h o u l d  b e  a l l o w e d  f o r  t h e  f u l l  r e t u r n  
o f  e x c i t a b i l i t y  o f  t h e  s p i n d l e  i n  m. e x t .  b r .  p r o f ,  d i g .  I I I .  
The r e a s o n  f o r  c h o o s i n g  3 m i n .  a s  t h e  i n t e r v a l  a l l o w e d  b e ­
tw e e n  s u c c e s s i v e  s t r e t c h e s  w as  t h e  t i m e  i n v o l v e d  i n  t h e  e x p e r i ­
m e n t s .  I f  t h e  w h o le  e x p e r i m e n t  w as  t o  be  c a r r i e d  o u t  a s  
p l a n n e d ,  u s i n g  3 m i n .  p a u s e s ,  t h e n  a  minimum o f  5 h o u r s *  
r e c o r d i n g  t i m e  w ould  b e  i n v o l v e d . I n  t h e  e a r l y  e x p e r i m e n t s
s e v e r a l  h o u r s  w e r e  t a k e n  t o  o b t a i n  a  s i n g l e  u n i t  r e s p o n s e  
f ro m  th e  m u s c l e .
76.
D e s p i t e  t h e s e  f a c t o r s ,  w h i c h  may h a v e  i n t r o d u c e d  
u n c o n t r o l l e d  v a r i a t i o n s  i n  t h e  r e s p o n s e ,  i t  a p p e a r s  f r o m  
P i g . 23 t h a t ,  o v e r  s h o r t  i n t e r v a l s  o f  t i m e ,  t h e  r e s p o n s e  t o  
s t r e t c h  was v e r y  c o n s i s t e n t .  T h i s  p r e p a r a t i o n  i s  t h e r e f o r e  
a  s u i t a b l e  o n e  t o  u s e  f o r  t h e  m a t h e m a t i c a l  a n a l y s i s  n e c e s s a r y  
f o r  t h e  d e r i v a t i o n  o f  a  t r a n s f e r  f u n c t i o n .
The t r a n s f e r  f u n c t i o n  l i n k s  t h e  i m p u l s e  f r e q u e n c y  
r e c o r d e d  i n  t h e  a f f e r e n t  n e r v e  w i t h  t h e  s t i m u l a t i n g  m ovem ent  
a p p l i e d  t o  t h e  s p i n d l e .  K a tz  (1 9 5 0 b )  h a s  shown t h a t  t h e  
i m p u l s e  f r e q u e n c y  i n  t h e  s e n s o r y  n e r v e  f r o m  t h e  s p i n d l e  i n  
m. e x t .  l o n g .  d i g .  IV i s  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  t h e  d e p o l a r i s a ­
t i o n  a t  t h e  s e n s o r y  t e r m i n a l s .  He p l o t t e d  t h e  I m p u l s e  
f r e q u e n c y  a g a i n s t  t h e  d e p o l a r i s a t i o n  l e v e l  and  f i t t e d  a  r e ­
g r e s s i o n  l i n e  to  t h e  g r a p h .  He f o u n d  t h e  s l o p e  o f  t h i s  l i n e  
t o  b e  h i g h l y  s i g n i f i c a n t .  The t r a n s f e r  f u n c t i o n  i s  t h u s , 
i n  e f f e c t ,  l i n k i n g  t h e  d e p o l a r i s a t i o n  a t  t h e  s e n s o r y  t e r m i n a l s  
w i t h  t h e  s t i m u l a t i n g  m o v em en t .
K a t z  d i v i d e d  t h e  d e p o l a r i s a t i o n  a t  th e  s e n s o r y  
t e r m i n a l s  i n t o  two p a r t s  -  a  s t a t i c  co m p o n en t  and  a  d y n am ic  
c o m p o n e n t .  The s t a t i c  co m p o n en t  show ed an a p p r o x i m a t e l y  
l i n e a r  i n c r e a s e  w i t h  t h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  s t r e t c h .  The 
d y n a m ic  co m p o n en t  i n c r e a s e d  w i t h  t h e  r a t e  o f  s t r e t c h i n g .
K a tz *  t e n t a t i v e  h y p o t h e s i s  i s  t h a t  t h e  d y n a m ic  co m p o n e n t  may 
b e  d u e  to  a  c h a n g e  i n  membrane c a p a c i t y  a n d  t h e  s t a t i c  com­
p o n e n t  t o  a  c h a n g e  i n  m em brane  p e r m e a b i l i t y .
77.
The t r a n s f e r  f u n c t i o n  d e r i v e d  f o r  t h e  k n e e - j o i n t  
p r o p r i o c e p t o r  o f  t h e  c a t  i s  com posed  o f  tw o  p a r t s  -  a  p a r t  
d u e  t o  t h e  p o s i t i o n ,  a ,  o f  t h e  j o i n t  -  t h e  d i s p l a c e m e n t  com­
p o n e n t  ^  (S) a n d  a  p a r t  due  t o  some memory o f  t h e  v e l o c i t y ,
V, by  w h i c h  t h i s  p o s i t i o n  w as  r e a c h e d  -  t h e  v e l o c i t y  com­
p o n e n t
The r e s p o n s e  o f  t h e  c a t  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  
a n d  o f  t h e  f r o g  n e u r o m u s c u l a r  s p i n d l e  t o  s i m i l a r  t y p e s  o f  
c o n s t a n t  v e l o c i t y  s t e p s  a r e  c o m p a re d  i n  P i g , 2 8 .  The g e n e r a l  
f o r m  o f  t h e  s p i n d l e  r e s p o n s e  r e s e m b l e s  t h a t  o f  th e  k n e e -  
j o i n t  p r o p r i o c e p t o r .  A f t e r  t h e  m u s c l e  h a s  b e e n  s t r e t c h e d  
t h e  f r e q u e n c y  o f  t h e  s p i n d l e  r e s p o n s e  a d a p t s  f i n a l l y  to  a  
s t e a d y  v a l u e  i n  t h e  new p o s i t i o n .  P rom  P i g . 25 i t  c a n  b e  
s e e n  t h a t  f o r  a n y  p o s i t i o n  t h e  same f i n a l  v a l u e  i s  a t t a i n e d  
i r r e s p e c t i v e  o f  t h e  v e l o c i t y  w i t h  w h i c h  t h e  a l t e r a t i o n  i n  
l e n g t h  t o o k  p l a c e .  T h i s  f i n a l  s t e a d y  v a l u e  i s  t a k e n  a s  
b e i n g  due  s o l e l y  t o  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  m u s c l e ,  i . e .  , i t  i s  
t h e  d i s p l a c e m e n t  co m p o n e n t  ^  o f  t h e  s p i n d l e  r e s p o n s e .
P i g ^26 show s t h a t  t h e  f i n a l  a d a p t e d  f r e q u e n c y  i n  v a r i o u s  
p o s i t i o n s  v a r i e s  l i n e a r l y  w i t h  p o s i t i o n .  Thus t h e  d i s ­
p l a c e m e n t  c o m p o n en t  o f  t h e  s p i n d l e  r e s p o n s e  h a s  t h e  same 
f o r m  a s  t h a t  o f  t h e  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r .  T h i s  d i s p l a c e ­
m e n t  c o m p o n e n t  may b e  r e l a t e d  t o  K a tz*  s t a t i c  c o m p o n e n t  o f  
t h e  d e p o l a r i s a t i o n  a t  s e n s o i y  t e r m i n a l s  w h ic h  a l s o  v a r i e s  
l i n e a r l y  w i t h  p o s i t i o n .
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F o r  t h e  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  t h e  f o r m  c h o s e n  
f o r  t h e  memory o f  v e l o c i t y ,  i . e . , t h e  v e l o c i t y  com p o n en t  
o f  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  was a n  e x p o n e n t i a l  f u n c t i o n .  T h i s  
was b a s e d  on K atz*  e x p r e s s i o n  f o r  t h e  d e p o l a r i s a t i o n  p r o d u c e d  
b y  t h e  c a p a c i t y  c h a n g e s  w h i c h  o c c u r r e d  on  s t r e t c h i n g  a  
c h a r g e d  membrane ( t h e  d y n a m ic  c o m p o n e n t  o f  t h e  d e p o l a r i s a t i o n ) .  
To o b t a i n  a  good  f i t  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  r e s p o n s e  i t  was 
n e c e s s a r y  t o  p o s t u l a t e  t h r e e  v e l o c i t y  c o m p o n e n t s  one n e g a t i v e .  
I t  w as  f o u n d  t h a t  th e  s p i n d l e  r e s p o n s e  c o u l d  a l s o  be  f i t t e d  
b y  t h i s  f o m  o f  v e l o c i t y  c o m p o n e n t .
From  t h e  a n a l y s i s  o f  th e  r e s p o n s e  o f  t h e  s p i n d l e  t o  
s t r e t c h e s  o f  c o n s t a n t  v e l o c i t y  ( P i g s . 3 0 - 3 4 )  i t  a p p e a r s  t h a t  
a  s i m i l a r  f o r m  o f  t r a n s f e r  f u n c t i o n  t o  t h a t  a p p l i c a b l e  t o  
t h e  k n e e - j o i n t  r e s p o n s e  g a v e  a  g o o d  f i t  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  
r e s u l t s .  H ow ever ,  o n  u s i n g  t h e  p a r a m e t e r s  f r o m  th e  s t e p s  t o  
c a l c u l a t e  t h e  e x p e c t e d  r e s p o n s e  to  s i n u s o i d a l  m ovem en t ,  t h e  
f i t  o b t a i n e d  w as  n o t  so  g o o d .
A c o n s i d e r a t i o n  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l e n g t h  
a n d  t e n s i o n  f o r  t h i s  m u s c l e  d u r i n g  s i n u s o i d a l  movement ( P i g . 7 2 )  
s u g g e s t s  t h a t  t h e  d i s c r e p a n c y  b e t w e e n  t h e  o b s e r v e d  a n d  t h e  
c a l c u l a t e d  r e s p o n s e s  may be d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  d e f o r m a ­
t i o n  a t  t h e  s e n s o r y  t e m i n a l s  (w h ic h  i s  r e s p o n s i b l e  f o r  th e  
d e p o l a r i s a t i o n )  i s  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  t h e  t e n s i o n  i n  t h e  
w h o le  m u s c l e  r a t h e r  t h a n  to  t h e  e x t e n s i o n  o f  t h e  m u s c l e .
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I t  seem s t h a t  a  s i m i l a r  f o r m  o f  t r a n s f e r  f u n c t i o n  
t o  t h a t  d e r i v e d  f o r  t h e  c a t  k n e e - j o i n t  p r o p r i o c e p t o r  c a n  
be  u s e d  t o  r e p r e s e n t  t h e  s t i m u l u s - r e s p o n s e  r e l a t i o n s h i p  o f  
t h e  f r o g  n e u r o m u s c u l a r  s p i n d l e ,  b u t  t h a t ,  i n  t h i s  r e c e p t o r ,  
t h e  d e f o r m a t i o n  a t  t h e  s e n s o r y  t e r m i n a l s  a p p e a r s  t o  be  
r e l a t e d  to  a  c h a n g e  i n  t e n s i o n  o f  t h e  m u s c l e  r a t h e r  t h a n  i n  
e x t e n s i o n .
The f o r m  o f  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  t h u s  a p p e a r s  t o  
r e p r e s e n t  some a s p e c t  o f  t h e  f u n d a m e n t a l  p r o c e s s  i n v o l v e d  
i n  t h e  i n i t i a t i o n  o f  s e n s o r y  i m p u l s e s  a t  t h e  r e c e p t o r .
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S t r u c t u r e .
R ev iew  o f  l i t e r a t u r e .
The f i r s t  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  f r o g  m u s c l e  s p i n d l e  
was g i v e n  by  W eis  mann i n  1 8 6 1 .  He d e s c r i b e d  i t  a s  a  g r o u p  
o f  f i n e  m u s c l e  f i b r e s ,  o f  v a r i a b l e  d i a m e t e r  a n d  n u m b e r i n g  
6 , 8 , 1 0  o r  m o r e :  t h e s e  f i b r e s  w e re  o f  e q u a l  l e n g t h ,
s t r e t c h i n g  f r o m  t e n d o n  t o  t e n d o n ,  a n d  bou n d  t o g e t h e r  b y  a  
c o r d  a r o u n d  t h e  m i d d l e  o f  t h e i r  c o u r s e .  They a p p e a r e d  t o  
b e  c o v e r e d  by  a  d u l l  g r a n u l a r  s u b s t a n c e .
I n  t h e  f o l l o w i n g  y e a r s  a  n u m b e r  o f  w o r k e r s  a d d e d  t o  
t h e  k n o w le d g e  o f  s p i n d l e  s t r u c t u r e  a n d  s p e c u l a t e d  a s  t o  i t s  
f u n c t i o n .  A f t e r  v a r i o u s  i d e a s ,  s u c h  a s  g r o w t h  c e n t r a  a n d  
r e g e n e r a t i o n  a r e a  o f  m u s c l e  h a d  b e e n  p u t  f o r w a r d ,  t h e  v ie w  
t h a t  t h e  f r o g  s p i n d l e  w as  a  s e n s o r y  r e c e p t o r  i n  t h e  m u s c l e  
g a i n e d  g e n e r a l  a c c e p t a n c e  ( e s p e c i a l l y  a f t e r  S h e r r i n g t o n  *s 
p r o o f  o f  t h e  s e n s o r y  n a t u r e  o f  t h e  m am m alian  s p i n d l e  i n  1 8 9 4 ) ,  
From  t h i s  e a r l i e r  w o rk  t h e  f o l l o w i n g  p i c t u r e  o f  t h e  
s t r u c t u r e  o f  t h e  f r o g  n e u r o m u s c u l a r  s p i n d l e  can  be  b u i l t  u p .  
The s p i n d l e  i s  a n  e n c a p s u l a t e d  end  o r g a n  c o n t a i n i n g  a  
num ber  o f  t h i n  m u s c l e  f i b r e s  -  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s .
Among t h e s e  m u s c l e  f i b r e s  a r e  n e r v e  e n d i n g s .
I n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s .
T h e re  a r e  f r o m  3 t o  7 o f  t h e s e  f i b r e s  w i t h  a  d i a m e t e r  
o f  3 - 1 5 y u  ( K o l l i k e r ,  1 8 6 2 ) .  E a c h  f i b r e  show s c r o s s -
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s t r i a t i o n s  an d  h a s  a  c o l l e c t i o n  o f  n u c l e i  i n  t h e  m id  a x i a l  
r e g i o n ,  w h e r e  t h e  s t r i a t i o n s  a r e  l o s t .
S e n s o r y  e n d i n g .
A l a r g e  d i a m e t e r  m e d u H a t e d  n e r v e  f i b r e  e n t e r s  t h e  
s p i n d l e  i n  t h e  n u c l e a t e d  r e g i o n  ( C a j a l ,  1 8 8 8 ,  H i n e s ,  1 9 3 0 ,  
W i l k i n s o n ,  1 9 2 9 ) .  T h i s  f i b r e  d i v i d e s  u p  i n t o  a  l a r g e  n u m b e r  
o f  v e r y  f i n e  f i l a m e n t s  w h i c h  l i e  p a r a l l e l  t o  t h e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s .  Many d e s c r i p t i o n s  o f  t h i s  e n d i n g  h a v e  b e e n  
g i v e n .  T h e s e  a l l  seem t o  a g r e e  w i t h  H u b e r  a n d  De Y / i t t * s  
(1 8 9 7 )  d e s c r i p t i o n  o f  " f i n e  f i b r e s  r i c h l y  b e s e t  w i t h  l a r g e  
v a r i c o s e  e n l a r g e m e n t s " .
M oto r  e n d i n g s .
C a j a l  s t a t e s  t h a t  t h e r e  a r e  n e r v e  e n d i n g s  i n  t h e  
s t r i a t e d  r e g i o n s  o f  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  a t  a  g o o d  
d i s t a n c e  f r o m  t h e  c a p s u l a r  s w e l l i n g s .  T h ese  e n d i n g s  r e s e m b l e  
o r d i n a r y  m o t o r  e n d i n g s  e x c e p t  t h a t  th e y  a r e  s m a l l e r  a n d  h a v e  
f e w e r  e n d  b r a n c h e s .  They a r e  f o u n d  a t  o n e  o r  b o t h  p o l e s .
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S t a i n l n p :  t e c h n i q u e .
I n  o r d e r  t o  o b t a i n  a  c l e a r e r  p i c t u r e  o f  t h e  s t r u c t u r e  
o f  t h e  n e u r o m u s c u l a r  s p i n d l e  i n  m. e x t .  l o n g .  d i g .  IV ,  t h e  
m u s c l e  w as  s t a i n e d  w i t h  g o l d  c h l o r i d e  and  t e a s e d  i n  g l y c e r ­
i n e .  The l a y - o u t  o f  t h e  s p i n d l e  an d  t h e  f o r m  o f  t h e  n e r v e  
e n d i n g s  p r e s e n t  c o u l d  t h u s  b e  show n.  30 m u s c l e s  w e re  s t a i n e d  
i n  t h i s  w ay .
I n  a d d i t i o n  2 m u s c l e s  w ere  s t a i n e d  w i t h  haem alum  a n d  
e o s i n  a n d  s e r i a l l y  s e c t i o n e d  t h r o u g h o u t  t h e i r  l e n g t h .  
E x a m i n a t i o n  o f  t h e s e  s e r i a l  s e c t i o n s  g a v e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  
t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  an d  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  
e n d i n g s .
G a i m s *  (1 9 3 0 )  m o d i f i c a t i o n  o f  t h e  g o l d  c h l o r i d e  m e th o d  
was u s e d  a n d  th e  p r o c e d u r e  a d o p t e d  was a s  f o l l o w s :
1 . The m u s c l e  was p i t  i n  a  s o l u t i o n  o f  1 p a r t  f o r m i c  a c i d  
( S .G .  1 . 2 2 )  t o  3 p a r t s  f r e s h l y  f i l t e r e d  lem on  j u i c e  a n d  
p l a c e d  i n  a b s o l u t e  d a r k n e s s  f o r  10  m in .  A t  t h e  e n d  o f  
t h i s  p e r i o d ,  t h e  m u s c l e  was rem oved  f r o m  t h e  s o l u t i o n  
a n d  p r e s s e d  b e t w e e n  f i l t e r  p a p e r  t o  rem ove  e x c e s s  f l u i d .
2 .  The m u s c l e  w as  t h e n  p l a c e d  i n  a  Vfo s o l u t i o n  o f  g o l d
c h l o r i d e  a n d  a g a i n  l e f t  i n  t h e  d a r k  f o r  1 0  m i n u t e s .
3 .  A f t e r  a g a i n  r e m o v i n g  e x c e s s  f l u i d  f ro m  t h e  m u s c l e  i t
was p l a c e d  i n  a  2 5 ^  s o l u t i o n  o f  f o r m i c  a c i d  a n d  k e p t
i n  a b s o l u t e  d a r k n e s s  f o r  2 4  h o u r s .
4 .  A t  th e  e n d  o f  t h i s  2 4  h r .  p e r i o d ,  t h e  e x c e s s  f l u i d  was
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a g a i n  r e m o v e d ,  t h e  m u s c l e  p l a c e d  i n  p u r e  g l y c e r i n e  a n d  
l e f t  i n  f u l l  d a y l i g h t  f o r  s e v e r a l  d a y s .
I n i t i a l l y  t h e  m u s c l e  was  d i s s e c t e d  o u t  c o m p l e t e l y  
f r o m  t h e  f o o t  an d  t h e  s t a i n i n g  c a r r i e d  o u t  i n  a  w a t c h  g l a s s ,
A few  e x t r a  p i e c e s  o f  t i s s u e  w e r e  a d d e d  t o  t h e  f l u i d  i n  t h e  
w a t c h  g l a s s  t o  p r e v e n t  o v e r s t a i n i n g  o f  t h e  m u s c l e .  I t  was 
f o u n d  t h a t  t h i s  m e th o d  l e d  t o  a  c o n s i d e r a b l e  s h r i n k a g e  o f  th e  
m u s c l e  f i b r e s .  B e f o r e  s t a i n i n g  t h e  l e n g t h  o f  t h e  m u s c l e  was 
a b o u t  15 mm. ; a f t e r  s t a i n i n g  t h e  m u s c l e  m e a s u r e d  1 0 - 1 1  mm.
I t  w as  t h u s  u n s a t i s f a c t o r y  t o  s t a i n  t h e  m u s c l e  when 
i t  was c o m p l e t e l y  rem oved  f r o m  t h e  f o o t .  T h e r e f o r e  t h e  
f o l l o w i n g  p r o c e d u r e  w as  a d o p t e d .  The m u s c l e  was e x p o s e d  i n  
t h e  u s u a l  way a n d  f r e e d  f r o m  t h e  s u r r o u n d i n g  t i s s u e ,  b u t  t h e  
a t t a c h m e n t s  o f  t h e  t e n d o n s  w e r e  l e f t  i n t a c t .  The p h a l a n g e s  
o f  t o e s  I ,  I I ,  I I I  a n d  V w ere  r e m o v e d .  The s t r i p  o f  t i s s u e  
a n d  b o n e  w h i c h  r e m a i n e d  w as  t h e n  t i e d  on t o  a  g l a s s  r o d .  
S t a i n i n g  w as  c a r r i e d  o u t  i n  t e s t  t u b e s  o f  a  s i z e  j u s t  l a r g e  
e n o u g h  t o  ac co m m o d a te  t h e  g l a s s  r o d  and  t h e  t i s s u e .  Thus 
t h e r e  was n o t  a  g r e a t  d e a l  o f  e x t r a  s t a i n i n g  s o l u t i o n  p r e s e n t  
a n d  o v e r - i m p r e g n a t i o n  o f  t h e  t i s s u e  c o u l d  b e  a v o i d e d .
A f t e r  s t a n d i n g  i n  d a y l i ^ t  f o r  s e v e r a l  d a y s  t h e  m u s c l e  
was d e t a c h e d  f r o m  t h e  r e s t  o f  t h e  f o o t  and  p l a c e d  on a  
m i c r o s c o p e  s l i d e  w i t h  a  l i t t l e  g l y c e r i n e  f o r  t e a s i n g .  T h i s  
was c a r r i e d  o u t  u n d e r  a  Z e i s s  b i n o c u l a r  d i s s e c t i n g  m i c r o s c o p e
u s i n g  f i n e  n e e d l e s  a n d  f o r c e p s .  The e x t r a f u s a l  M u s c l e  
f i b r e s  w e r e  r e m o v e d ,  t a l c i n g  c a r e  t o  a v o i d  dam age  t o  t h e  
i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  o r  t h e i r  i n n e r v a t i o n .  The p o s i t i o n  
o f  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  was  u s u a l l y  f o u n d  b y  f o l l o w ­
i n g  t h e  m a i n  n e r v e  t r u n k  i n t o  t h e  m u s c l e ,  IVhen t h e  e x t r a ­
f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  h a d  b e e n  r e m o v e d  a n d  t h e  l a y - o u t  o f  ü ie  
s p i n d l e  c o u l d  b e  s e e n ,  a  c o v e r  s l i p  was p l a c e d  o v e r  i t  a n d  
t h e  m o re  d e t a i l e d  s t r u c t u r e  e x a m i n e d  u n d e r  t h e  h i s t o l o g i c a l  
m i c r o s c o p e .  The r e s u l t s  o f  t h i s  e x a m i n a t i o n  a r e  d e s c r i b e d  
b e l o w .
R e s u l t s ,
I n  t h e  3 0  m u s c l e s  e x a m i n e d ,  t h e  g e n e r a l  l a y - o u t  o f  
t h e  s p i n d l e  s y s t e m  v a r i e d  c o n s i d e r a b l y :  n o  two m u s c l e s ,  e v e n
f r o m  o p p o s i t e  f e e t  o f  t h e  same f r q g ,  sh o w ed  i d e n t i c a l  p a t t e r n s  
o f  i n n e r v a t i o n .
I n  a l l  c a s e s  t h e  s p i n d l e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  r a n  
p a r a l l e l  t o  t h e  e x t r a f u s a l  o n e s  a n d  f r o m  e n d  t o  e n d  o f  t h e  
m u s c l e .  The n u m b e r  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  f o u n d  w as  
f r o m  8  t o  I B .
4  p h o t o g r a p h  o f  a  s p i n d l e  s y s t e m  i s  show n i n  P i g , 7 4 .  
T h i s  sh o w s  c e r t a i n  f e a t u r e s  w h i c h  w e r e  common to a l l  t h e  
m u s c l e s  e x a m i n e d .
The i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  d i d  n o t  r u n  t o g e t h e r  
t h r o u g h o u t  t h e i r  l e n g t h ,  b u t  i n  s e v e r a l  b u n d l e s  o f  2  t o  6  
m u s c l e  f i b r e s .  T h e s e  b u n d l e s  r a r e l y  k e p t  s e p a r a t e  t h r o u g h ­
o u t  t h e  e n t i r e  l e n g t h  o f  t h e  s p i n d l e  s y s t e m ,  e . g . ,  i n  P i g .
74 b u n d l e s  3 a n d  4 a t  e n d  A h a v e  u n i t e d  t o  f o r m  a  s i n g l e  
b u n d l e  o f  f i b r e s  a t  e n d  B, (The a r r a n g e m e n t  o f  t t i e  i n t r a ­
f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  i n t o  b u n d l e s  i s  n o t  a  d i s s e c t i o n  a r t e f a c t .  
T h i s  f i n d i n g  i s  c o n f i r m e d  by t h e  s t u d y  o f  c r o s s  s e c t i o n s  o f  
t h e  m u s c l e  r e p o r t e d  b e l o w , )
E a c h  b u n d l e  o f  f i b r e s  h a s  a t  l e a s t  o n e  s e n s o r y  r e g i o n  
a n d  o f t e n  t h e r e  a r e  s e v e r a l  s u c h  r e g i o n s  on o n e  b u n d l e , e . g . ,  
b u n d l e  3 o f  P i g . 74  h a s  3 s e n s o r y  r e g i o n s  f , g a n d  h .  O f t e n
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two s e p a r a t e  g r o u p s  o f  f i b r e s  w i l l  u n i t e  t o  p a s s  t h r o u g h  a  
s i n g l e  s e n s o r y  r e g i o n ,  e . g . ,  i n  P i g . 74  b u n d l e s  3 a n d  4 u n i t e  
t o  p a s s  t h r o u g h  t h e  s e n s o r y  r e g i o n ,  h .
S e n s o r y  n e r v e  e n d i n g .
The f o r m  o f  n e r v e  e n d i n g  w h ic h  w as  a s s u m e d  t o  b e  s e n ­
s o r y  i s  shown i n  F i g s ,  7 5 - 7 8 .  I t  c l o s e l y  a g r e e s  w i t h  t h e  
d e s c r i p t i o n s  o f  t h e  s p i n d l e  s e n s o r y  e n d i n g  g i v e n  i n  t h e  
l i t e r a t u r e .  As a  l a r g e ^  h e a v i l y ,  m e d u l l a t e d ^  n e r v e  f i b r e  
( 18yn d i a m . )  a p p r o a c h e s  a  b u n d l e  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  
i t  d i v i d e s  i n t o  s e v e r a l  b r a n c h e s  w h i c h  i n n e r v a t e  d i f f e r e n t  
m u s c l e  f i b r e s  w i t h i n  t h e  b u n d l e  ( P i g s .  75 a n d  7 6 ) .  S o m et im es  
t h e  n e r v e  f i b r e s  w in d  r o u n d  t h e  m u s c l e  f i b r e s  ( P i g , 7 7 ) ;  t h e y  
t h e n  f o r m  c h a i n s  o f  s m a l l  b l o b s  a l o n g  t h e  m u s c l e  f i b r e s  on 
e i t h e r  s i d e  o f  th e  p o i n t  o f  n e r v e  e n t r y ,  g i v i n g  a  g r a n u l a r  
a p p e a r a n c e  t o  t h e  m u s c l e ,
Q u i t e  com m only ,  a  n e r v e  f i b r e  d i v i d e s  t o  i n n e r v a t e  
s e n s o r y  r e g i o n s  on two d i f f e r e n t  i n t r a f u s a l  m u s c l e  b u n d l e s  
( P i g . 7 8 ) .
M o to r  n e r v e  e n d i n g s .
A t  e i t h e r ,  o r  b o t h ,  s i d e s  o f  t h e s e  s e n s o r y  e n d i n g s  
t h e r e  a r e  a l m o s t  i n v a r i a b l y  o t h e r  s m a l l e r  e n d i n g s  f o u n d ,  e . g . ,  
a t  r e g i o n s  b a n d  c on b u n d l e  1 o f  P i g , 7 4 ,  I t  s e em s  l i k e l y  
t h a t  t h e s e  n e r v e  e n d i n g s  may b e  m o t o r  i n  f u n c t i o n .
I n  P i g . 78 t h e  e n d i n g  b c a n  b e  s e e n  l y i n g  j u s t  t o  t h e
F i g . 7 5 . P h o t o g r a p h  o f  s e n s o r y  r e g i o n s  o n  t h r e e  b u n d l e s
o f  I n t r a f u s a l  m u s c le  f i b r e s .  Two l a r g e  ( 1 8 ^  d i a m . )  
m e d u l l a  t e d  n e r v e  f i b r e s  (2 and 3 a r e  b r a n c h e s  o f  one 
a x o n )  d i v i d e  i n t o  b r a n c h e s  w h ic h  f o rm  e n d i n g s  on 
d i f f e r e n t  m u s c le  f i b r e s .  On r e a c h i n g  t h e  m u s c l e  
f i b r e  e a c h  b r a n c h  f u r ü i e r  s u b d i v i d e s  many t im e s  
( g o l d  c h l o r i d e ) .
^rrm
F i g . 7 6 .  A s e n s o r y  r e g i o n  on a  b u n d l e  o f  I n t r a f u s a l
m u s c l e  f i b r e s .  A l a r g e  m e d u l l a t e d  n e r v e  f i b r e  
( 1 8 yu. d i a m . )  d i v i d e s  up  many t i m e s  and  f o rm s  
e n d i n g s  on a l l  th e  f i b r e s  i n  t h e  b u n d l e .  The 
e n d i n g  e x t e n d s  f o r  a b o u t  0 . 4  ram. on e i t h e r  s i d e  
o f  t h e  p o i n t  o f  n e r v e  e n t r y  and  t a k e s  t h e  f o rm  o f  
s m a l l  b l o b s  s c a t t e r e d  o v e r  the  s u r f a c e  o f  th e  
m u s c l e  f i b r e s  ( g o l d  c h l o r i d e ) .
- “ ■ , , --^ - '■ -
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F i g . 7 7 . S e n s o r y  r e g i o n  I n  w h ic h  t h e  n e r v e  f i b r e s
c o i l  a r o u n d  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c le  f i b r e s  b e f o r e  
b r e a k i n g  u p  t o  f o r m  t h e  d o t t e d  e n d i n g s  ( g o l d  
c h l o r i d e ) .
MF i g . 7 8 . S e n s o r y  r e g i o n s  o f  tw o  d i f f e r e n t  i n t r a f u s a l
m u s c l e  b u n d l e s  i n n e r v a t e d  b y  b r a n c h e s  o f  t h e  o n e  
l a r g e  ( 1 8 / u )  d i a m e t e r  m e d u l l a t e d  n e r v e  f i b r e .  
T h ese  a r e  t h e  s e n s o r y  r e g i o n s  a  a n d  d o f  F i g . 7 4 .  
The m o t o r  e n d i n g  b i s  s e e n  t o  t h e  r i g h t  o f  t h e  
r e g i o n  a  ( g o l d  c h l o r i d e ) .
87.
r i g h t  o f  th e  s e n s o r y  r e g i o n  a .  I t  i s  i n n e r v a t e d  by  a  f i n e l y  
m e d u l l a t e d  f i b r e  o f  a b o u t  1  d i a m e t e r .  P a r t  o f  t h i s  e n d i n g  
b  i s  shown a t  a  h i g h e r  m a g n i f i c a t i o n  i n  F i g . 7 9 ,  B u n d l e  1  
c o n s i s t s  o f  3 m u s c l e  f i b r e s  -  o ne  l a r g e  f i b r e  (1 4 y u  d i a m . )  
a n d  two s m a l l  f i b r e s  ( 4 ^  d i a m , ) .  A t  t h e  r e g i o n  b t h e  tw o  
s m a l l e r  m u s c l e  f i b r e s  l i e  o v e r  t h e  l a r g e r  m u s c le  f i b r e .
The n e r v e  e n d i n g  a p p e a r s  t o  b e  on t h e  o u t s i d e  e d g e s  o f  t h e  
m u s c l e  b u n d l e  a n d  i t  may b e  t h a t  i t  o n l y  i n n e r v a t e s  t h e  s m a l l e r  
f i b r e s .  I t  i s ,  h o w e v e r ,  i m p o s s i b l e  t o  b e  s u r e  t h a t  t h e  l a r g e  
f i b r e  i s  n o t  a l s o  i n n e r v a t e d  b y  t h e  same n e r v e  f i b r e .
The r e g i o n  c o f  b u n d l e  1  i s  shown u n d e r  h i g h e r  m a g n i f i ­
c a t i o n  i n  F i g . 8 0 .  H e re  t h e  e n d i n g  i s  u n b r a n c h e d  a n d  p l a t e ­
l i k e  i n  form  a n d  l i e s  o n l y  on t h e  l a r g e  f i b r e .  I t  i s  s u p p l i e d  
b y  a  m e d u l l a t e d  n e r v e  f i b r e  o f  a b o u t  1 0 yu d i a m e t e r .
I n  F i g , 8 1 ,  a  b u n d l e  com posed  o f  one  l a r g e  ( 1 6 ^  d i a m . )  
a n d  one s m a l l  m u s c l e  f i b r e  ( 6  u  d i a m . )  i s  show n. H ere  t h e  
e n d i n g  i s  o n  th e  s m a l l  f i b r e  o n l y .  I t  r e s e m b l e s  t h e  g r a p e  
m o t o r  e n d i n g s  f o u n d  on t h e  s m a l l  e x t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  by 
G ray  ( 1 9 5 7 ) .
I n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s .
As m e n t i o n e d  a b o v e ,  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  r u n  
p a r a l l e l  t o  t h e  e x t r a f u s a l  o n e s  a n d  f r o m  end  t o  e n d  o f  t h e  
m u s c l e .  They show m a r k e d  c r o s s  s t r i a t i o n s  w h i c h  a r e  l o s t  i n  
t h e  s e n s o r y  r e g i o n s .
F i g . 7 9 . P a r t  o f  t h e  m o to r  e n d i n g  b  o f  F i g s .  74 a n d  78 
u n d e r  h i ^ e r  m a g n i f i c a t i o n .  T h i s  b u n d l e  o f  
i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  c o n t a i n s  one l a r g e  a n d  
two s m a l l e r  f i b r e s  w h ic h  a r e  h e r e  l y i n g  o v e r  
t h e  l a r g e r  o n e .  The n e r v e  e n d i n g  a p p e a r s  t o  
b e  a t  t h e  o u t s i d e  e d g e s  o f  t h e  b u n d l e  a n d  may 
o n l y  i n n e r v a t e  t h e  s m a l l e r  f i b r e s . The n e r v e  
f i b r e  i s  t h a t  i n n e r v a t i n g  s e n s o r y  r e g i o n s  a  an d  
c .  The t e r m i n a l  b l o b s  o f  e n d i n g  a  c a n  be  s e e n  
a t  t h e  e x t r e m e  l e f t  o f  t h e  p h o t o g r a p h  ( g o l d  
c h i o r i d e ) .
\OOjJL^ o
F i g . 8 0 . The m o to r  e n d i n g  c o f  P i g , 74 u n d e r  h i g h e r
m a g n i f i c a t i o n .  T h is  e n d i n g  l i e s  o n l y  on 
t h e  l a r g e r  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e  (14  ya) 
( g o l d  c h l o r i d e ) .
F i g . 8 1 . A b u n d l e  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  c o n t a i n i n g  
one l a r g e  ( 1 6 yu) d ia m .  m u s c l e  f i b r e  and one s m a l l  
( 6  d iam  m u s c l e  f i b r e . A n e r v e  e n d i n g  s i m i l a r  
t o  t h e  g r a p e  m o to r  e n d i n g s  on t h e  t o n i c  e x t r a f u s a l  
f i b r e s  i s  s e e n  on t h e  s m a l l e r  m u s c l e  f i b r e .  The 
ed g e  o f  a  s e n s o r y  r e g i o n  c a n  be  s e e n  a t  t h e  r i g h t  
o f  t h e  p h o t o g r a p h  ( g o l d  c h l o r i d e ) .
8 8 .
The d i a m e t e r s  o f  t h e  i n t r a f u s a l  f i b r e s  r a n g e  f r o m  
4 jKjk t o  1 6 The  f i b r e s  c o m p o s in g  o n e  b u n d l e  w i t h i n  t h e  
s p i n d l e  s y s t e m  a r e  o f t e n  o f  v e r y  d i f f e r e n t  s i z e s .  P i g . 82 
shows a  b u n d l e  c o m p o se d  of  o n e  l a r g e  (l4yu) an d  two s m a l l  
( 4 yv) d i a m e t e r  f i b r e s .
T h ese  d i f f e r e n c e s  i n  d i a m e t e r  a p p e a r  t o  b e  m a i n t a i n e d  
t h r o u g h o u t  t h e  l e n g t h  o f  t h e  f i b r e s  a n d  a r e  n o t  d u e  t o  
t a p e r i n g  a t  t h e  e n d s  o f  t h e  m u s c l e .
I t  a p p e a r s  p o s s i b l e  t h a t  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  
m i g h t  b e  d i v i s i b l e  i n t o  a  g r o u p  o f  l a r g e  a n d  a  g r o u p  o f  
s m a l l  d i a m e t e r  f i b r e s .  To o b t a i n  more i n f o r m a t i o n  a b o u t  f i b r e  
d i a m e t e r  tw o  m u s c l e s  w e r e  s t a i n e d  w i t h  haem alum  a n d  e o s i n  a n d  
s e r i a l l y  s e c t i o n e d  t h r o u g h o u t  t h e i r  l e n g t h .
The m u s c l e s  w e r e  f i x e d  i n  s i t u  a n d  t h e n  d i s s e c t e d  o u t  
a n d  s t a i n e d .  A f t e r  s t a i n i n g  t h e y  w e r e  c u t  i n  s e r i a l  
s e c t i o n s  o f  7 yui t h i c k n e s s .  A b o u t  8 0 0  s e c t i o n s w e r e  made f o r  
e a c h  m u s c l e .  T h e se  w e r e  e x a m in e d  a n d  a t  e v e r y  1 6 t h  s e c t i o n  
t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  w i t h i n  t h e  l u n d i  e s  w e r e  d raw n  
a n d  m e a s u r e d ,  g i v i n g  a b o u t  50  m e a s u r e m e n t s  o f  t h e  d i a m e t e r  o f  
e a c h  f i b r e  a l o n g  t h e  l e n g t h  o f  t h e  s p i n d l e  b u n d l e s .
T h ese  m e a s u r e m e n t s ,  i n  a d d i t i o n  t o  g i v i n g  i n f o r m a t i o n  
a b o u t  t h e  num ber  a n d  d i a m e t e r  o f  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s ,  
a l s o  sh ow ed  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  s e n s o r y  r e g i o n s  on e a c h  
s p i n d l e  a s  I n d i c a t e d  b y  t h e  p r e s e n c e  o f  t h e  lym ph  s p a c e s .
P i g . 83  shows d i a g r a m s  o f  t h e  l a y - o u t  o f  t h e  s e n s o r y  r e g i o n s
own
I « w iw in in ^
F i g , 8 2 . A b u n d l e  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  ( b u n d l e  
1  o f  F i g , 7 4 ) s h o w in g  t h e  d i f f e r e n c e  i n  f i b r e  
s i z e  a n d  t h e  m a rk e d  c r o s s  s t r i a t i o n s  ( g o l d  
c h l o r i d e ) .
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F i g . 6 3 .  Tho p o s i t i o n  o f  t h o  s e n s o r y  r e g i o n s  o n  t h e  h a n d l e s
o f  I n t r a f u s a l  f i b r e s  o f  t t o  s p i n d l e  s y s t e n ia  o f  m s c l e s  
A a n d  B .
E a c h  b l o c k e d  a r e a  r e p r e s e n t s  a  s e n s o r y  r e g i o n  a s  
i n d i c a t e d  b y  t h o  p r e s e n c e  o f  a  l y n p h  s p a c e  r o u n d  t h o  
i n t r a f u s a l  f i b r e s  I n  t h e  c r o s s - s e c t i o n  o f  t h e  m u s c l e .
89 ,
o f  t h e  s p i n d l e  s y s t e m s  i n  b o t h  m u s c l e s .  The p i c t u r e  i s  
s i m i l a r  t o  t h a t  o b t a i n e d  f r o m  m u s c l e s  s t a i n e d  w i t h  g o l d  
c h l o r i d e .
F i g , 84 show s t h e  s e p a r a t i o n  o f  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  
f i b r e s  i n t o  b u n d l e s  l y i n g  among t h e  e x t r a f u s a l  f i b r e s .
The m e a s u r e m e n t s  o f  f i b r e  d i a m e t e r  f o r  one m u s c l e  a r e  
shown i n  T ab le  6 .  T h i s  m u s c l e  c o n t a i n e d  f o u r  b u n d l e s  o f  
i n t r a f u s a l  f i b r e s  w i t h  a  t o t a l  o f  16  m u s c l e  f i b r e s .
The d i a m e t e r  o f  a n y  f i b r e  r e m a i n e d  f a i r l y  c o n s t a n t  
t h r o u g h o u t  th e  l e n g t h  o f  t h e  s p i n d l e .  I n  t h e  s e n s o r y  r e g i o n s  
t h e  m u s c le  f i b r e s  w ere  p a c k e d  w i t h  n u c l e i  a n d  s u r r o u n d e d  w i t h  
n e r v e  f i b r e s  so t h a t  i t  was m o re  d i f f i c u l t  t o  o b t a i n  a n  
a c c u r a t e  m e a s u r e  o f  t h e i r  s i z e .  The s m a l l e r  f i b r e s  a p p e a r e d  
t o  become s w o l l e n  i n  t h i s  r e g i o n ,  w h i l e  t h e  l a r g e r  f i b r e s  
w ere  som ew hat  c o n s t r i c t e d . .  T h e r e  was some t a p e r i n g  o f  t h e  
m u s c l e  f i b r e s  a t  t h e  e n d s  o f  t h e  s p i n d l e ,  a l t h o u g h  t h e  
r e l a t i v e  s i z e s  of  t h e  f i b r e s  w i t h i n  a n y  b u n d l e  r e m a i n e d  t h e  
s a m e .
The m a i n t e n a n c e  o f  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  d i a m e t e r  o f  t h e  
m u s c l e  f i b r e s  w i t h i n  a  s p i n d l e  b u n d l e  i s  i l l u s t r a t e d  i n  
P i g s , 8 5 - 8 6 .  I n  t h e s e  f i g u r e s  a r e  shown c r o s s  s e c t i o n s  o f  
m u s c l e  A a t  e q u a l  i n t e r v a l s  a l o n g  i t s  l e n g t h .  B u n d le  IV 
i s  com posed  o f  o ne  l a r g e  a n d  two s m a l l  m u s c l e  f i b r e s  w h i c h  
m a i n t a i n  t h e i r  r e l a t i v e  s i z e s  t h r o u g h o u t  t h e  l e n g t h  o f  t h e  
s p i n d l e .
- A _  INTRAFUSAL 
M U S C I  E 
B U N D L E S
P i p ; . 8 4 . A c r o s s - s e c t i o n  o f  m u s c l e  B. I b e  i n t r a f u s a l
m u s c l e  ‘b u n d l e s  a r e  m a r k e d .  I t - c a n  be  s e e n  t h a t ,  
a l t h o u g h  t h e y  l i e  f a i r l y  c l o s e  t o g e t h e r ,  t h e  
b u n d l e s  a r e  q u i t e  s e p a r a t e  (H a n d  E ) ,
T a b le  6 .
T a b l e  s h o w in g  the  d i a m e t e r s  o f  c r o s s - s e c t i o n s  
o f  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  o f  m u s c l e  A. 
The f i b r e s  w e r e  t r a c e d  t h r o u g h o u t  t h e  l e n g t h  
o f  t h e  m u s c l e .  E a c h  s l i d e  c a r r i e d  a b o u t  16  
c r o s s - s e c t i o n s  o f  t h e  m u s c l e .  The d i a m e t e r  
o f  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  w e r e  m e a s u r e d  
i n  o n e  c r o s s - s e c t i o n  on e a c h  s l i d e .
D i a m e t e r  o f  i n t r a f u s C l  m u s c l e  f i b r e s
F i b r e 1
B u n d le  
2  3
I
4 5
B u n d le  
1 2  3
I I
4
B u n d l e  I I I  
1 2  3 4
B u n d le  IV 
1 2  3
S l i d e  No.
5 6 11 3 3 9 19 2 - 6 18 3 2 7 20 8 7
6 7 11 5 4 9 21 4 4 12 22 3 2 9 17 8 8
7 7 11 4 4 11 26 4 5 13 24 3 3 5 18 8 6
8 8 11 4 4 9 23 6 6 10 20 5 3 9 17 7 6
9 11 13 4 4 10 20 3 3 8 15 3 3 6 20 7 6
10 11 12 6 4 11 17 5 5 7 15 4 5 9 18 5 6
11 10 13 5 5 11 11 5 6 8 15 4 9 10 15 7 7
12 9 10 6 4 9 13 5 5 7 16 5 7 9 18 6 5
13 9 9 5 5 8 18 5 4 9 18 4 6 8 19 6 6
14 7 5 5 6 6 11 4 4 7 18 3 4 10 17 6 6
15 7 7 6 6 7 14 5 5 7 18 5 5 9 18 5 5
16 9 6 5 5 6 14 5 5 7 17 4 5 13 18 4 5
17 9 4 6 4 7 11 6 7 10 20 5 5 7 16 4 5
IB 11 5 8 6 10 20 7 7 7 20 6 6 9 22 6 4
19 11 6 7 7 8 18 4 6 10 18 5 4 8 20 5 4
20 12 5 6 6 8 20 8 6 10 18 4 4 9 22 5 6
21 11 6 5 5 9 25 8 6 10 23 8 6 12 25 6 6
22 13 7 5 6 9 16 5 6 7 14 5 4 7 25 6 4
23 17 6 5 6 10 20 5 6 10 14 6 5 11 25 3 4
24 11 5 6 6 7 20 5 6 7 14 7 4 7 26 3 5
25 11 4 4 5 8 20 5 6 7 21 6 6 11 28 4 5
26 10 5 5 6 10 20 6 6 10 27 6 6 12 29 5 5
27 14 9 7 6 12 18 6 6 11 30 6 10 11 30 6 8
2 8 12 14 5 6 12 18 6 6 9 3 0 8 6 10 30 8 9
29 11 10 5 5 13 16 7 4 10 35 6 6 11 26 10 7
3 0 11 7 5 5 15 16 6 6 9 25 6 6 9 15 7 11
31 11 10 5 4 15 16 6 5 7 24 7 7 8 15 7 9
32 10 10 5 6 15 20 5 5 8 22 5 5 9 12 5 5
33 12 10 3 3 7 17 5 6 6 19 7 6 6 9 5 6
34 11 10 4 4 7 12 5 4 6 22 4 4 9 13 5 6
35 16 10 4 4 6 15 6 6 4 15 4 5 9 11 4 4
36 16 8 4 4 6 14 6 6 6 16 5 5 8 13 7 9
37 14 6 4 5 6 11 6 5 6 13 4 4 6 11 5 5
38 17 5 4 4 6 10 6 4 5 11 4 4 7 17 7 10
39 13 4 4 3 4 9 7 5 6 10 5 5 6 26 5 5
40 12 4 4 4 3 12 5 4 5 13 4 4 5 28 5 6
41 12 4 2 4 4 10 6 5 6 9 4 2 5 23 5 7
42 9 4 4 4 4 10 6 5 6 9 4 2 5 23 3 4
43 9 4 4 4 3 10 6 5 6 10 5 4 4 20 3 4
44 9 2 3 4 3 9 6 4 6 9 5 - 6 20 4 5
45 8 4 4 3 2 8 5 4 7 9 5 - 7 20 3 4
46 6 3 3 3 3 9 6 5 7 9 5 - 5 22 3 4
47 6 3 3 3 4 8 6 4 6 9 4 - 4 20 4 4
48
49
50
5 4 4 4 9
8
8
5
5
4
4
5 
4
5
6 
5
7
10 - -
4
4
17
14
10
3
2
1
4
5 
2
.v e r a g e  
'd  uam  o f
’i b r e s 10 7 4.5 5 8 15 5 5 7.5 16.5 5 5 8 19 .5 5 . 5
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1 BUN DUE IV
F i g . 8 5 . P h o t o g r a p h s  o f  c r o s s - s e c t i o n s  o f  m u s c l e  A i n
w h i c h  i n t r a f u s a l  b u n d l e  IV i s  m a r k e d .  T h is  b u n d l e  
i s  com posed  o f  one l a r g e  a n d  two s m a l l  d i a m e t e r  
m u s c l e  f i b r e s  and c r o s s  s e c t i o n s  w e r e  t a k e n  a t  e q u a l  
i n t e r v a l s  a l o n g  t h e  l e n g t h  o f  t h e  m u s c l e  t o  i l l u s t r a t e  
t h e  m a i n t e n a n c e  o f  t h e  f i b r e  s i z e  d i f f e r e n c e s  w i t h i n  
t h e  b u n d l e  (H & E ) ,
a )  C r o s s  s e c t i o n  t a k e n  o ne  f i f t h  f ro m  end  o f  m u s c l e .
b )  C r o s s  s e c t i o n  t a k e n  t w o - f i f t h s  f r o m  en d  o f  m u s c l e .
(X . # #
B U N D L E  IV
F i g . 8 6 . S i m i l a r  c r o s s  s e c t i o n s  o f  m u s c l e  A a s  a r e  
shown i n  P i g . 8 5 .
a )  G ro s s  s e c t i o n  t a k e n  t h r e e  f i f t h s  f ro m  end  
o f  m u s c l e .
b )  C r o s s  s e c t i o n  t a k e n  f o u r  f i f t h s  f r o m  end  
o f  m u s c l e .
90 .
S i n c e  t h e r e  i s  s l i g h t  t a p e r i n g  o f  t h e  i n t r a f u s a l  f i b r e s  
a t  b o t h  e n d s  o f  t h e  s p i n d l e ,  a v e r a g e  v a l u e s  o f  t h e  d i a m e t e r  
o f  t h e  f i b r e s ,  t a k e n  f r o m  a l l  t h e  m e a s u r e m e n t s ,  d o  n o t  g i v e  
a  c o m p l e t e l y  t r u e  p i c t u r e  o f  f i b r e  s i z e ,  e . g . , f o r  m u s c l e  A.
1 2 3 4 5
I I I I I IV
1 2  3 4 1 ZC 3 ^ 1 2  3
15 5 5 7 . 5 1 6 . 5  5 . 5  8 19 5 5 . 5
1 6  5 5 . 5  7 . 5 17 5 . 5 9 20  5 . 5  6
B u n d le
F i b r e
A v e r a g e  
v a l u e  o f  
f i b r e  s i z e  
f^u)
a )  I n c l u d i n g  
a l l  m e a s u r e -  10 7 4 , 5  5 8
m en t  3
b )  O m i t t i n g  
m e a s u r e m e n t s  11  10 5 5 8 . 5
a t  e n d  o f  
m u s c l e
^ lu s c le  B c o n t a i n e d  5 b u n d l e s  o f  i n t r a f u s a l  f i b r e s  
w i t h  a  t o t a l  o f  2 4  m u s c l e  f i b r e s .
The a v e r a g e  v a l u e s  o f  f i b r e  s i z e  f o r  t h i s  m u s c l e  
( o m i t t i n g  t a p e r i n g  e n d s )  w e r e :
V
1 2 3 4 5 
9 4 4 3 1
From t h e  two m u s c l e s ,  t h e  a v e r a g e  d i a m e t e r  o f  a  t o t a l  
o f  40  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  was m e a s u r e d .  A h i s t o g r a m  o f  
f i b r e  s i z e  i s  shown i n  F ig .B ty .  T h is  show s t h a t  22 o f  t h e  
f i b r e s  a r e  l e s s  t h a n  6 ^  i n  d i a m e t e r ,  a n d  13 a r e  g r e a t e r  t h a n
B u n d le I I I I I I IV
F i b r e 1 2 1 2 3 4 5 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6
10 4 . 5 6 4 12 4 4 5 . 5  6 , 5  4 8 3 3 8 4 4 . 5  9 3 5
te
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D I A M E T E R  
OF
I.M.F. ( / * )
F l g . s y . H i s t o g r a m  o f  f i b r e  d i a m e t e r  o f  t h e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s  ( l . m . f , ) i n  m u s c l e s  A a n d  B,
9 1 .
8 i n  d i a m e t e r .  Prom t h e  h i s t o g r a m  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  
f i b r e  s i z e  i s  skew a n d  show s some s i g n s  o f  b i m o d a l i t y .
V/hile  t h e  num ber  o f  m e a s u r e m e n t s  made i s  t o o  s m a l l  
t o  show c o n c l u s i v e l y  t h a t  t h e r e  a r e  two d i s t i n c t  s i z e s  o f  
i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e , t h e r e  a r e  f a i r l y  s t r o n g  i n d i c a t i o n s  
t h a t  t h i s  may b e  s o .
92 .
D i s c u s s i o n  a n d  C o n c l u s i o n s .
From  s t u d y  o f  t h e  m u s c l e s  s t a i n e d  w i t h  g o l d  c h l o r i d e  
i t  a p p e a r s  t h a t  i n  m. e x t .  l o n g .  d i g .  IV t h e  s p i n d l e  s y s t e m  
i s  co m p o sed  o f  s e v e r a l  b u n d l e s  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s .  
D i f f e r e n t  s e n s o r y  r e g i o n s ,  on o n e ,  o r  m o r e ,  b u n d l e s  may be  
i n n e r v a t e d  by  b r a n c h e s  o f  a  s i n g l e  n e r v e  f i b r e .
I n  a d d i t i o n  t o  t h e s e  s e n s o r y  n e r v e  e n d i n g s  two o t h e r  
t y p e s  o f  n e r v e  e n d i n g  h a v e  b e e n  s e e n  on t h e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s . T h ese  a r e  t h o u g h t  t o  b e  m o t o r  n e r v e  e n d i n g s .  
I n  t h i s  c a s e  t h e s e  two t y p e s  o f  e n d i n g  w e r e  f o u n d  on d i f f e r e n t  
s i z e s  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s . The ' p l a t e ^  e n d i n g  
a p p e a r s  t o  b e  f o u n d  on  t h e  l a r g e r  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  
( F i g . 8 1 ) ,  w h i l e  t h e  ' g r a p e *  e n d i n g  i s  s e e n  on t h e  s m a l l e r  
m u s c l e  f i b r e s  ( P i g . 8 2 ) .
E x a m i n a t i o n  o f  t h e  s e r i a l  s e c t i o n s  o f  two m u s c l e s  g i v e s  
some s u p p o r t  t o  t h e  i d e a  t h a t  t h e r e  may be  two d i s t i n g u i s h a b l e  
g r o u p s  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  p r e s e n t  i n  t h e  s p i n d l e .
P h y s i o l o g i c a l  s t u d i e s  o n  t h e  f r o g  m u s c l e  s p i n d l e  g i v e  
r e s u l t s  w h ic h  a r e  i n  a g r e e m e n t  w i t h  t h i s  p i c t u r e  o f  t h e  
s p i n d l e  s t r u c t u r e .
I n  M atthew b  (1 9 3 1 b )  s e c o n d  p a p e r  on t h e  p r o p e r t i e s  o f  
t h e  f r o g  m u s c l e  s p i n d l e  i n  ra. e x t ,  b r .  p r o f . d i g .  I l l  he 
o b s e r v e d  t h a t  when t h e  m o t o r  n e r v e  f i b r e s  w e re  s t i m u l a t e d  
w i t h  a  s t i m u l u s  o f  t w i c e  m a x im a l  s t r e n g t h ,  t h e  a f f e r e n t  
r e s p o n s e  f r o m  t h e  s p i n d l e  c o n t i n u e d  d u r i n g  t h e  t w i t c h  o f  t h e
93 .
e x t r a f u s a l  f i b r e s ,  i . e . ,  d u r i n g  t h e  s o - c a l l e d  s i l e n t  p e r i o d .  
T h i s  r e s u l t  was o n l y  o b t a i n e d  on  s t i m u l a t i o n  o f  c e r t a i n  
n e r v e  f i b r e s .  I t  c o u l d  b e  a c c o u n t e d  f o r  i f  some o f  t h e  
i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  w e r e  i n n e r v a t e d  by h i g h  t h r e s h o l d  
n e r v e  f i b r e s  a n d  t h e  r e s u l t i n g  i n t r a f u s a l  c o n t r a c t i o n  s t i m u l a t ­
e d  t h e  n e r v e  e n d i n g s .
The d i a m e t e r  o f  t h e  f i b r e s  i n  t h e  v e n t r a l  r o o t  o f  t h e  
f r o g  show a  b i m o d a l  d i s t r i b u t i o n  w i t h  a  c o r r e s p o n d i n g  d i f f e r ­
e n c e  i n  f u n c t i o n  ( T a s a k i  & i l i z u t a n i ,  1 9 4 4 ;  T a s a k i  & 
T s u k a g o s h i ,  1 9 4 4 ;  K u f f l e r  & G e r a r d ,  1 9 4 7 ;  K u f f l e r ,  L a p o r t e  
2c R a n s m e i e r ,  1 9 4 7 ) .  S t i m u l a t i o n  o f  t h e  l a r g e r  m o t o r  a x o n s  
{ 1 2 ^ )  l e a d s  t o  a  m u s c l e  t w i t c h  w i t h  a  p r o p a g a t e d  m u s c l e  
a c t i o n  p o t e n t i a l ,  w h i l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  s m a l l e r  n e r v e  
f i b r e s  (5 j a )  r e s u l t s  i n  a  n o n - p r o p a g a t e d  l o c a l  p o t e n t i a l  
c h a n g e  w i t h  a  much s l o w e r  l o c a l i s e d  m u s c u l a r  c o n t r a c t i o n .  
K u f f le r  2c V aughan  W i l l i a m s  ( 1 9 5 3 ) ,  b y  s e l e c t i v e  s t i m u l a t i o n  
a n d  i n t r a c e l l u l a r  r e c o r d i n g ,  h a v e  f o u n d  t h a t  t h e  two s i z e s  o f  
n e r v e  f i b r e  i n n e r v a t e  two d i s t i n c t  m u s c l e  f i b r e  g r o u p s ,
K a tz  (1 9 4 9 ) ,  u s i n g  m. e x t .  l o n g .  d i g .  IV ,  r e c o r d e d  t h e  
e f f e c t  on t h e  a f f e r e n t  d i s c h a r g e  f r o m  t h e  s p i n d l e  o f  s t i m u l a ­
t i o n  o f  t h e  tw o  t y p e s  o f  m o t o r  a x o n .  On s t i m u l a t i o n  o f  t h e  
l a r g e  m o t o r  a x o n s  w i t h  a  t h r e s h o l d  s t i m u l u s ,  h e  f o u n d  t h a t ,  
d u r i n g  i s o m e t r i c  c o n t r a c t i o n  o f  t h e  m u s c l e ,  t h e  d i s c h a r g e  f r o m  
t h e  s p i n d l e  i n c r e a s e d .  The i n t r a f u s a l  a n d  e x t r a f u s a l  e f f e c t s  
c o u l d  b e  s e p a r a t e d  b y  t h e  d i f f e r e n t i a l  a c t i o n  o f  c u r a r i n e .
94 .
On c u r a r l s i n g  t h e  m u s c l e  u n t i l ,  on s t i m u l a t L i n g  t h e  l a r g e  
m o t o r  a x o n s ,  t h e  m u s c l e  t w i t c h  w as  a b o l i s h e d  a n d  o n l y  t i ie  
e n d  p l a t e  p o t e n t i a l  r e m a i n e d ,  t h e  s e n s o r y  r e s p o n s e  f ro m  t h e  
s p i n d l e  was u n d i m i n i s h e d ,  V/hen s i n g l e  l a r g e  m o to r  a x o n s  
w e re  s t i m u l a t e d ,  m o s t ,  b u t  n o t  a l l ,  c a u s e d  an  i n c r e a s e  i n  
t h e  s p i n d l e  r e s p o n s e .  On s m a l l  n e r v e  s t i m u l a t i o n ,  a b o u t  
60/p o f  t h e  f i b r e s  g a v e  a n  i n c r e a s e d  s p i n d l e  d i s c h a r g e .  T h u s ,  
f r o m  K a tz^  w o r k ,  i t  w o u ld  a p p e a r  t h a t ,  i n  t h e  f r o g ,  t h e  
i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  a r e  i n n e r v a t e d  by  b r a n c h e s  o f  t h e  
m o to r  a x o n s  w h i c h  s u p p l y  t h e  e x t r a f u s a l  f i b r e s .
E y z a g u i r r e  & V i a l  (1 9 5 6 )  b y  i n t r a c e l l u l a r  r e c o r d i n g  
i n  t h e  f r o g  s p i n d l e  i n  m. e x t .  l o n g .  d i g .  I V ,  show ed t h e  
p r e s e n c e  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  w i t h  a  p r o p a g a t e d  m u s c l e  
a c t i o n  p o t e n t i a l  -  ‘ t w i t c h *  f i b r e s .
As m e n t i o n e d  a b o v e ,  i n  t h e  f r o g ,  c o r r e s p o n d i n g  t o  th e  
two t y p e s  o f  m o t o r  a x o n ,  t h e r e  a r e  tw o  g r o u p s  o f  e x t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s .  Those i n n e r v a t e d  by t h e  l a r g e r  m o t o r  a x o n s  
h a v e  a  p r o p a g a t e d  m u s c l e  a c t i o n  p o t e n t i a l  -  t h e  t w i t c h  s y s t e m  
w h i l e  t h o s e  i n n e r v a t e d  by t h e  s m a l l e r  m o t o r  a x o n s  show n o n ­
p r o p a g a t e d  p o t e n t i a l  c h a n g e s  a n d  l o c a l  c o n t r a c t i o n s  i n  t h e  
r e g i o n s  o f  t h e  m o to r  n e r v e  e n d i n g s  -  t h e  t o n i c  s y s t e m .
G u n t h e r  (1 9 4 9 )  b e l i e v e s  t h a t  t h e r e  a r e  tw o  t y p e s  o f  m o t o r  
n e r v e  e n d i n g ,  t h o s e  on t h e  t w i t c h  f i b r e s  a r e  o r d i n a r y  m o t o r  
e n d  p l a t e s ,  w h i l e  t h o s e  on t h e  t o n i c  f i b r e s  a r e  g r a p e  e n d i n g s .
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K a tz  h a s  shown t h a t .  I n  t h e  f r o g ,  t h e  I n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s  a r e  i n n e r v a t e d  b y  b r a n c h e s  o f  Üie n e r v e  a x o n s  
s u p p l y i n g  t h e  e x t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s .  T hese  e x t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s  f a l l  i n t o  two g r o u p s . I t  may b e  t h a t  t h e r e  
a r e  a l s o  two t y p e s  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e .
T h e re  i s  some f u n c t i o n a l  e v i d e n c e  f o r  t h i s  a s s u m p t i o n ,  
K o k e t s u  & N i s h i  (1 9 5 7 )  h a v e  made i n t r a c e l l u l a r  r e c o r d i n g s  
f r o m  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  i n  m, e x t .  l o n g ,  d i g ,  IV ,
They h a v e  f o u n d  tw o  t y p e s  o f  r e s p o n s e  t o  n e r v e  s t i m u l a t i o n .
a )  A p r o p a g a t e d  a c t i o n  p o t e n t i a l ,  A l a r g e  p o t e n t i a l  c h a n g e  
w h i c h  o v e r s h o o t s  t h e  r e s t i n g  p o t e n t i a l  a n d  i s  a l l - o r - n o n e
b )  A p o t e n t i a l  w h ic h  i s  s m a l l  c o m p a re d  w i t h  t h e  r e s t i n g  
p o t e n t i a l .  They  c a l l  i t  th e  i n t r a f u s a l  j u n c t i o n a l  
p o t e n t i a l ,  i . j . p .  T h i s  i , j , p .  show ed  f l u c t u a t i o n s  i n  
i t s  r i s i n g  p h a s e ,  a n d  v a r i e d  w i t h  e l e c t r o d e  p o s i t i o n ,  
s u g g e s t i n g  t h a t  i t  was  a  n o n  p r o p a g a t e d  l o c a l  e l e c t r i c a l  
r e s p o n s e .
T h e i r  b a s i c  a s s u m p t i o n  a p p e a r s  t o  b e  t h a t  t h e r e  i s  
o n l y  one  t y p e  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e , a n d  f ro m  i t s  
e l e c t r i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s  t h e y  a t t e m p t  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  
i t  r e s e m b l e s  t w i t c h  o r  t o n i c  e x t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s .
Prom r e a d i n g  t h e  i r  p a p e r ,  i t  w o u ld  a p p e a r  t h a t  a  m ore s a t i s ­
f a c t o r y  i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e i r  r e s u l t s  w o u l d  be on t h e  b a s i s  
o f  t h e r e  b e i n g  two t y p e s  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e .
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U n t i l  r e c e n t l y  t h e r e  w as  v e r y  l i t t l e  h i s  t o l o g i c a l  
e v i d e n c e  f o r  t h e  m o t o r  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  f r o g  n e u r o m u s c u l a r  
s p i n d l e .  H o w e v e r ,  s h o r t l y  a f t e r  t h i s  w o rk  w as  b e g u n .  G ra y  
(1 9 5 7 )  p u b l i s h e d  h i s  s t u d y  o f  t h e  i n n e r v a t i o n  o f  t h e  s p i n d l e  
s y s t e m  and o f  t h e  e x t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  i n  m. e x t .  l o n g ,  
d i g .  IV ,  u s i n g  m e t h y l e n e  b l u e  a n d  o s m i c  a c i d .
I n  h i s  s t u d y  o f  t h e  e x t r a f u s a l  i n n e r v a t i o n ,  h e  f o u n d
t h a t  t h e  s m a l l  e x t r a f u s a l  e f f e r e n t  n e r v e  f i b r e s  e n d e d  a s
* g r a p e *  e n d - p l a t e s ,  s e v e r a l  o f  w h i c h  c o u l d  o c c u r  on  o n e
m u s c l e  f i b r e  -  t h e  t o n i c  s y s t e m .  The l a r g e  n e r v e  f i b r e s
e n d e d , o n  m u s c l e  f i b r e s  n o t  i n n e r v a t e d  b y  t h e  s m a l l e r  a x o n s ,
i n  *E ndbdsche l*  e n d  p l a t e s  -  t h e  t w i t c h  s y s t e m .  He m e a s u r e d
t h e  d i a m e t e r  o f  t h e  e x t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  a n d  f o u n d  t h a t
t h e  t o n i c  m u s c l e  f i b r e s  t e n d e d  t o  be o f  s m a l l e r  d i a m e t e r  th a n
t h e  t w i t c h  o n e s .  T w i t c h  f i b r e s  3 0 - 1 2 0  >a. P e a k  6 0 -7 0 / t t*
^  v a l u e
T o n ic  f i b r e s  1 0 - 8 0 ^  . P e a k  4 0 - 5 0 yuu.
G ra y  f o u n d  t h a t  e a c h  m u s c l e  c o n t a i n e d  2 o r  3 b u n d l e s  
o f  i n t r a f u s a l  f i b r e s .  E a c h  b u n d l e  h a d  a  n u m b er  o f  e n ­
c a p s u l a t e d  s e n s o r y  r e g i o n s  i n  s e r i e s  a l o n g  i t . The i n t r a ­
f u s a l  b u n d l e s  w ere  n o t  c o m p l e t e l y  s e p a r a t e ;  t h e  f i b r e s  f r o m  
one b u n d l e  o f t e n  p a s s e d  t h r o u g h  a n  e n c a p s u l a t e d  s e n s o r y  
r e g i o n  a l o n g  w i t h  f i b r e s  m a i n l y  f r o m  a n o t h e r  b u n d l e .
B e tw e e n  t h e  s e n s o r y  r e g i o n s  w e r e  m o t o r  e n d i n g s ,  b o t h  
g r a p e  a n d  t w i t c h ,  w h i c h  w e r e  d e r i v e d  f r o m  n e r v e s  w h ic h  a l s o
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s u p p l i e d  t h e  e x t r a f u s a l  f i b r e s . The two t y p e s  o f  m o t o r  
e n d i n g  w e re  n e v e r  b o t h  s e e n  on t h e  same m u s c l e  f i b r e .
The w o rk  r e p o r t e d  i n  t h i s  t h e s i s ,  w h i l e  on a  much 
s m a l l e r  s c a l e ,  c o n f i r m s  m o s t  o f  G ray  * s  f i n d i n g s  ( w i t h  
d i f f e r e n t  s t a i n i n g  m e t h o d s ) .
The l a y - o u t  o f  t h e  s p i n d l e  s y s t e m  w as  f o u n d  t o  b e  t h e  
same e x c e p t  t h a t  a  l e s s  r e g u l a r  i n n e r v a t i o n  p a t t e r n  w as  f o u n d .  
G ra y  r e p r e s e n t s  t h e  s e n s o r y  a n d  m o t o r  r e g i o n s  a s  b e i n g  
r e g u l a r l y  d i s t r i b u t e d  a l o n g  t h e  l e n g t h  o f  i n t r a f u s a l  f i b r e s .
As c a n  be  s e e n  i n  P i g , 7 6 ,  i n  t h e  g o l d  c h l o r i d e  s t a i n e d  s p e c i ­
m e n s ,  an  i n t r a f u s a l  m u s c l e  b u n d l e  o f t e n  a p p e a r e d  t o  b e  i n ­
n e r v a t e d  o n l y  a t  o n e  e n d .
The s e n s o r y  n e r v e  e n d i n g  i s  shown to  h a v e  a  f o r m  
s i m i l a r  t o  t h a t  shown by  G r a y :  a  l a r g e  m e d u l l a t e d  n e r v e  f i b r e
d i v i d e s  u p  i n t o  b r a n c h e s ,  o f t e n  c o i l i n g  r o u n d  t h e  m u s c l e  
f i b r e s ,  a n d  f o r m s  l o n g  d o t t e d  e n d i n g s  o n  t h e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s .
Two t y p e s  o f  m o t o r  n e r v e  e n d i n g  a r e  a l s o  shown i n  
t h i s  t h e s i s .  W h i le  i t  may n o t  be  a  g e n e r a l  f i n d i n g ,  f r o m  
t h e  w ork  r e p o r t e d  h e r e  i t  a p p e a r s  t h a t  t h e  g r a p e  t y p e  o f  e n d ­
i n g  i s  f o u n d  on a  s m a l l  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e ,  w h e r e a s  t h e  
t w i t c h - t y p e  e n d i n g  i s  s e e n  o n  a  much l a r g e r  f i b r e .
G ray  h a s  shown t h a t  t h e  e x t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  a r e  
o f  two s i z e s ,  t h e  t w i t c h  f i b r e s  b e i n g  o f  a  l a r g e r  d i a m e t e r  
t h a n  t h e  t o n i c  o n e s .  Prom  t h e  m e a s u r e m e n t s  o f  t i ie  d i a m e t e r s
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o f  t h e  I n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  shown i n  t h i s  t h e s i s  i t  
se em s  p o s s i b l e  t h a t  t h e y  may a l s o  be d i v i s i b l e  i n t o  a  g r o u p  
o f  l a r g e  a n d  one  o f  s m a l l e r  f i b r e s .
S i n c e  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  r e c e i v e  t h e i r  
m o t o r  i n n e r v a t i o n  f r o m  b r a n c h e s  o f  t h e  a x o n s  s u p p l y i n g  t h e  
e x t r a f u s a l  f i b r e s ,  t h e r e  a r e  i n d i c a t i o n s  t h a t  t h e r e  may b e  
two t y p e s  o f  i n t r a f u s a l  f i b r e  f u n c t i o n a l l y  o r g a n i s e d  i n  a  
s i m i l a r  way t o  t h e  o r g a n i s a t i o n  o f  t i ie  e x t r a f u s a l  f i b r e s .
T h e r e  i s  n o  i n d i c a t i o n ,  so  f a r ,  t h a t  t h e r e  i s  m ore  
t h a n  o n e  t y p e  o f  s e n s o r y  e n d i n g  p r e s e n t  on  t h e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s .
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Summary.
1 .  The m u s c l e  w as  s t r e t c h e d  w i t h  e x t e n s i o n  s t e p s  o f  
c o n s t a n t  v e l o c i t y  a n d  th e  e f f e c t  on a  * s i n g l e - u n i t *  
r e s p o n s e  r e c o r d e d .
2 .  T h i s  r e s p o n s e  was a n a l y s e d  t o  d e t e r m i n e  a  t r a n s f e r
f u n c t i o n  r e l a t i n g  t h e  s p i n d l e  d i s c h a r g e  t o  t h e  s t i m u l a t i n g  
m ovem ent a n d  to  s e e  w h e t h e r  t h i s  t r a n s f e r  f u n c t i o n  w as  
s i m i l a r  t o  t h a t  d e r i v e d  f o r  the  p r o p r i o c e p t o r  o f  t h e  k n e e -  
j o i n t  o f  t h e  c a t .  T h i s  t r a n s f e r  f u n c t i o n  p o s t u l a t e d  t h a t  
t h e  r e s p o n s e  was d u e  b o t h  t o  p o s i t i o n  a n d  t o  some memory o f  
t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  movement b y  w h i c h  t h i s  p o s i t i o n  was 
r e a c h e d .  I t  w as  t h u s  com posed  o f  tw o  p a r t s ,  a  d i s p l a c e m e n t  
c o m p o n e n t  ^  Csi a n d  a  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  The v e l o c i t y
c o m p o n e n t  was f u r t h e r  s u b d i v i d e d  i n t o  3 p a r t s  -  one n e g a t i v e  
The d i s p l a c e m e n t  co m p o n en t  was  c o n s t a n t  i n  a n y  p o s i t i o n  a n d  
v a r i e d  l i n e a r l y  w i t h  p o s i t i o n .  T ie  v e l o c i t y  c o m p o n e n t  w a s  
e x p o n e n t i a l  i n  f o r m  w i t h  a  t i m e  c o n s t a n t  o f  d e c a y  a n d
a n  a m p l i t u d e  p a r a m e t e r  ^  .
3 .  I n  o r d e r  t o  c a r r y  o u t  t h e  a n a l y s i s  a c c u r a t e l y  i t  w as  
shown t h a t  t h e  d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  d i s p l a c e m e n t  c o m p o n e n t  
^ ( S j  s h o u l d  b e  f a i r l y  p r e c i s e .
4 .  The p a r a m e t e r s  (j>^ w e re  p l o t t e d  a g a i n s t  v
( t h e  v e l o c i t y  of  s t r e t c h )  and  shown t o  i n c r e a s e  l i n e a r l y
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w ith  V, ^
5 .  The p a r a m e t e r s ^ ’ w e re  f o u n d  t o  be i n d e ­
p e n d e n t  o f  v e l o c i t y  a n d  a p p r o x i m a t e l y  c o n s t a n t  f o r  a n y  u n i t .
6 .  The e f f e c t  on t h e  r e s p o n s e  o f  s i n u s o i d a l  v a r i a t i o n s  
i n  p o s i t i o n  a t  t h r e e  d i f f e r e n t  s p e e d s  was r e c o r d e d .  By 
m eans  o f  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n ,  e n d  u s i n g  t h e  p a r a m e t e r s  
d e r i v e d  f r o m  t h e  a n a l y s i s  o f  t h e  r e s p o n s e  t o  t h e  c o n s t a n t  
v e l o c i t y  s t e p s ,  t h e  e x p e c t e d  r e s p o n s e  w as  c a l c u l a t e d  a n d  
c o m p a re d  w i t h  t h e  e x p e r i m e n t a l  o n e .  The e x p e r i m e n t a l  r e s p o n s e  
f e l l  aw ay  m o re  q u i c k l y  t h a n  t h e  c a l c u l a t e d  one d u r i n g  t h e  
l a t t e r  h a l f  o f  t h e  c y c l e .
7 .  S t e p s  o f  i n c r e a s i n g  t e n s i o n  w e r e  a p p l i e d  to  t i ie  
m u s c l e  a n d  th e  r e s p o n s e s  a n a l y s e d  i n  a  s i m i l a r  m a n n e r  t o  t h e  
a n a l y s i s  o f  t h e  c o n s t a n t  v e l o c i t y  e x t e n s i o n  s t e p s .  As go o d  
a  f i t  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s  w as  o b t a i n e d  h e r e  a s  w as  
f o u n d  f o r  t h e  e x t e n s i o n  s t e p s .
8 .  The l e n g t h  a n d  t e n s i o n  o f  t h e  m u s c l e  w e re  r e c o r d e d  
d u r i n g  s i n u s o i d a l  m ovem en ts  a t  d i f f e r e n t  s p e e d s .  I t  was 
f o u n d  t h a t ,  f o r  a n y  p a r t i c u l a r  l e n g t h  o f  t h e  m u s c l e ,  t h e  
d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t e n s i o n  d u r i n g  e x t e n s i o n  and  d u r i n g  r e ­
l a x a t i o n  i n c r e a s e d  w i t h  s p e e d .
9 .  I t  i s  s u g g e s t e d  t h a t  th e  d e f o r m a t i o n  a t  t h e  s e n s o r y  
t e r m i n a l s ,  w h i c h  i s  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  s p i n d l e  r e s p o n s e .
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may b e  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  t h e  t e n s i o n  i n  t h e - w h o l e  m u s c l e  
r a t h e r  t h a n  to  t h e  e x t e n s i o n  o f  th e  m u s c l e .  I f  i t  i s  
a s s u m e d  t h a t  t h e  r e c o r d e d  r e s p o n s e  t o  s i n u s o i d a l  m ovem en ts  
i s  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  t h e  t e n s i o n  i n  t h e  m u s c l e ,  and a t  
v a r i o u s  p o i n t s  i n  t h e  c y c l e  t h i s  r e s p o n s e  i s  c o r r e l a t e d  w i t h  
t h a t  c a l c u l a t e d  f r o m  t h e  t r a n s f e r  f u n c t i o n  on  t h e  b a s i s  o f  
l e n g t h  c h a n g e s ,  t h e n  a  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  l e n g t h  and  
t e n s i o n  o f  t h e  m u s c l e  i s  o b t a i n e d  w h ic h  i s  s i m i l a r  t o  t h a t  
d e t e r m i n e d  d i r e c t l y ,
1 0 .  30  m u s c l e s  w e r e  s t a i n e d  w i t h  G a i m s *  ( 1 9 3 0 )  m o d i f i ­
c a t i o n  o f  t h e  g o l d  c h l o r i d e  t e c h n i q u e  a n d  t e a s e d  i n  g l y c e r ­
i n e ,  2 m u s c l e s  w e r e  s t a i n e d  w i t h  haem a lu m  a n d  e o s i n  a n d  
s e r i a l l y  s e c t i o n e d ,
1 1 ,  The g o l d  c h l o r i d e  t e c h n i q u e  showed t h a t ,  a s  f o u n d  b y
G ra y  (1 9 5 7 )  u s i n g  m e t h y l e n e  b l u e ,  t h e  s p i n d l e  i n t r a f u s a l  
m u s c l e  f i b r e s  w e re  a r r a n g e d  i n  b u n d l e s  a n d  c a r r i e d  t h r e e  
t y p e s  o f  n e r v e  e n d i n g .  A l a r g e  m y e l i n a t e d  n e r v e  f i b r e  
d i v i d e d  up  a s  i t  r e a c h e d  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s ,  some­
t i m e s  c o i l i n g  r o u n d  th e m ,  a n d  e n d e d  a s  a  s e r i e s  o f  s m a l l  
b l o b s  a l o n g  t h e  f i b r e .  T h i s  w as  t h e  s e n s o r y  e n d i n g .  Two 
t y p e s  o f  m o t o r  e n d i n g  w e r e  s e e n .  An e n d i n g  som ew hat  s i m i l a r  
t o  t h e  g r a p e  e n d i n g  on  t h e  e x t r a f u s a l  f i b r e s  was h e r e  s e e n
on t h e  s m a l l e r  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s .  On t h e  l a r g e  
i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  a n  e n d i n g  l i k e  t h e  E n d b u s c h e l  t y p e
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o f  m o to r  e n d i n g  w as  s e e n .
1 2 .  Prom t h e  H. & E ,  s t a i n e d  s e r i a l  s e c t i o n s  i t  a p p e a r e d  
t h a t  t h e  d i a m e t e r s  o f  t h e  i n t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  w e r e  n o t  
u n i f o r m l y  d i s t r i b u t e d  o v e r  t h e  r a n g e  o f  f i b r e  s i z e .  T h e r e  
seem ed  to  b e  a  g r o u p  o f  s m a l l  f i b r e s  ( l e s s  t h a n  6 yu d ia ra .  ) 
a n d  p o s s i b l y  o n e  o f  l a r g e r  f i b r e s  ( g r e a t e r  t h a n  8 ^  d i a m ,  ) .
1 3 .  I t  i s  s u g g e s t e d  t h a t  c o r r e s p o n d i n g  t o  t h e  tw o  s y s t e m s  
o f  e x t r a f u s a l  m u s c l e  f i b r e s  i n  t h e  f r o g  -  t h e  t w i t c h  s y s t e m  
o f  l a r g e r  m u s c l e  f i b r e s  an d  o r d i n a r y  m o t o r  e n d  p l a t e s ^  a n d  
t h e  t o n i c  s y s t e m  w i t h  s m a l l e r  m u s c l e  f i b r e s  a n d  g r a p e  e n d  
p l a t e s  -  t h e r e  may a l s o  b e  two s y s t e m s  o f  i n t r a f u s a l  m u s c l e  
f i b r e s  f u n c t i o n a l l y  o r g a n i s e d  i n  a  s i m i l a r  way t o  t h e  e x t r a ­
f u s a l  o n e s .
103.
A c k n o w l e d g m e n t s .
I t  i s  a  p l e a s u r e  t o  t h a n k  P r o f e s s o r  R .C .  G a r r y  
f o r  h i s  i n t e r e s t  i n  t h i s  w o rk .  I  am g r e a t l y  i n d e b t e d  
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A transfer function rela tin g  deform ation to im p u lse  frequency  
for a m uscle  sp ind le in the frog ’s toe. By M ary  R . D a v e y  and  
T. D . M. R o b e r ts . Institute of Physiology, University of Glasgow
We have now applied, to a mnscle spindle of the frog’s toe, the same procedure 
for deriving a transfer function as was used for the ca t’s jo int receptor (Roberts, 
Boyd & Cairnie, 1956). The general form of the transfer function for the 
responses of the muscle spindle to  ‘ constant velocity ’ steps of extension turns 
out to be the same as th a t which had been derived for the joint receptor, 
namely t)+% {v, t),
where f^ ) =  f  ig the impulse frequency a t tim e t,
J —oo
T (s) is the impulse frequency a t rest in a position corresponding to  the de­
formation s, {vi) A t is a component of the to ta l impulse frequency a t
tim e ti which is contributed by th a t particular rate-of-change of deformation v 
which occurred in the (previous) interval ( to  (t +  At), and t  is a time constant.
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